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Die vorliegende Arbeit präsentiert eine Hypothese über die Entstehung und Evolution der Kolonialität und
Territorialität bei Lappentauchern Podicipedidae. Die Überlegungen basieren im Wesentlichen auf den Ar-
beiten von J. FJELDSÅ, P. H. KLATT, A. KONTER, G. L. NUECHTERLEIN, J. L. SACHS, R. W. STORER und J. J. VLUG.

Sogar die aggressivsten, revierverteidigenden Lappentaucher können in bestimmten Situationen in hohen
Dichten oder in Semikolonien brüten, d. h. in Brutanhäufungen, in denen die Tiere nicht durch Artgenossen,
sondern von besonderen Umweltmerkmalen angezogen werden.

Echte Kolonialität, d. h. ein Zusammenbrüten infolge einer sozialen Anziehung durch Artgenossen, kommt
nur bei dem Podicipedini-Poliocephalus-Kladus innerhalb der Lappentaucherfamilie vor. Sie hat sich bei 9
der 13 Arten dieses Kladus entwickelt (Tab. 1), z. B. bei den Podiceps-Arten mit Ohrbüscheln (Schwarzhals-
taucher Podiceps nigricollis und seine vier südamerikanische Verwandten).

Diese echten Koloniebrüter verhalten sich bei der Nistplatzwahl sozial. Die ersten im Frühjahr gebauten Nes-
ter bilden das Zentrum der künftigen Kolonie. Die Eiablage erfolgt oft synchron durch gegenseitige Beein-
flussung der Artgenossen.

Die in echten Kolonien brütenden Lappentaucher sind friedlicher als die territorialen und semi-kolonialen
Arten. Der Haarschopftaucher Poliocephalus poliocephalus und die Arten der Podiceps-Arten mit Ohrbüscheln
weichen von den territorialen Lappentauchern (wie Hauben-, Rothals- und Ohrentaucher) durch eine Ver-
einfachung der agonistischen Verhaltensweisen ab, sehr wahrscheinlich durch das Koloniebrüten bedingt.

Die ersten Lappentaucher lebten vermutlich in einem geschlossenen, eng abgegrenzten Habitat, in Sümpfen
mit einer Mischung aus Röhricht und offenen Wasserstellen. Es ist wahrscheinlich, dass diese Taucher ein
Revierverhalten zeigten, weil territoriales Brüten, d. h. solitäres Nisten in Revieren, wohl die ursprüngliche
Dispersionsweise der Vögel ist. Diese ersten Lappentaucher könnten manchmal in hohen Dichten gebrütet
haben.

Aus den frühen Lappentauchern entstanden zwei Hauptabstammungslinien, die Podilymbini und Podici-
pedini. Die Arten der Podilymbini (Zwerg- und Bindentaucher) behielten die Eigenschaften der Vorfahren,
d. h. Territorialität und eine Vorliebe für Brut und Nahrungssuche an offenen Stellen in einem geschlossenen
Sumpfhabitat. In einem solchen Lebensraum ist die Zahl der Beutetiere beschränkt, so dass es sinnvoll ist,
das Revierverhalten aufrecht zu erhalten. Diese Taucher sind Nahrungsverfolger, die einzeln ihrer beweglichen
Beute nachsetzen.

Wahrscheinlich hat das Genus der Weißhaarigen Taucher Poliocephalus die Basis des Podicipedini-Kladus
gebildet (alle Podiceps-Arten und die Schwantaucher Aechmophorus).

Die Podicipedini-Arten und der Haarschopftaucher verließen das geschlossene Sumpfhabitat und besuchten
häufig Gewässer mit großen und offenen Nahrungsgebieten. Der Haarschopftaucher und die Podiceps-Arten
mit Ohrbüscheln (z. B. der Schwarzhalstaucher) verfolgen ihre Beute nicht aktiv wie die Zwerg- und Binden-
taucherarten. Sie sind Nahrungssammler und sammeln kleine und sich langsam bewegende Beutetiere. Diese
Nahrungsobjekte kommen oft massenhaft vor, können einfach gefangen werden und verteilen sich ungleich-
mäßig. Solitäre Nahrungssuche und das Brüten in größeren Territorien sind unter solchen Umständen nicht
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1. Einleitung

Die einzelnen Lappentaucherarten zeigen ein unter-
schiedliches Sozialverhalten am Brutplatz. Während
der Schwarzhalstaucher Podiceps nigricollis ein richti-
ger Kolonievogel ist und ein geselliges Verhalten hat,
ist der Zwergtaucher Tachybaptus ruficollis ein ausge-
sprochener solitär-territorialer Vogel (im Folgenden
einfach als „territorial“ bezeichnet). Hauben- Podiceps
cristatus, Rothals- P. grisegena und Ohrentaucher P. au-
ritus verteidigen in der Regel große Territorien, kön-
nen aber auch in Verbänden nisten.

Schwarzhalstaucher brüten schon sehr viele Generatio-
nen in Kolonien. Das gesellige Nisten bietet ihnen zwar
viele Nach-, aber noch mehr Vorteile, die sich durch na-
türliche Auslese entwickelt haben. Anfangs bietet das ge-
meinsame Nisten den Tauchern jedoch nur Nachteile.
Es gibt ein größeres Risiko, dass die Vögel Nestparasi-
tismus, Gelegeverlusten, innerartlichem Infantizid usw.
ausgesetzt werden. Weshalb fingen die Lappentaucher
an, in Gruppen zu brüten, und wie entwickelte sich das

Koloniebrüten trotz derartiger Nachteile? Ich versuche
solche Fragen in dieser Arbeit zu beantworten und auch
zu erklären, weshalb einige Taucher in Kolonien brüten
und andere territorial sind.

Ab und zu verwende ich das Wort „agonistisches Ver-
halten“. Darunter verstehe ich alle Verhaltensweisen in-
nerhalb von Auseinandersetzungen, das heißt Droh-,
Angriffs-, Verteidigungs-, Beschwichtigungs-, Vermei-
dungs- und Fluchtverhaltensweisen.

2. Lappentaucherkolonien in Schleswig-Hol-
stein

2.1 Haubentaucherkolonien

Haubentaucher brüten nicht selten in größeren Ver-
bänden. Schon DIETRICH (1899) fand im Jahre 1899
auf dem Mözener See/SE 30 Haubentauchernester auf
einer Fläche von 10 m x 15 m. Ende des zwanzigsten
Jahrhunderts nisteten etwa 10-20 % des Landesbestan-
des auf diese Weise (BERNDT 1974, BERNDT et al. 2003).
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von Vorteil. Diese Taucher erbeuten deswegen häufig ihre Nahrung gemeinsam in Trupps, und sind echte
Koloniebrüter geworden. Dieses gemeinsame Brüten wurde teilweise wohl auch durch die Knappheit an ge-
eigneten Brutplätzen an größeren Gewässern gefördert.

Die übrigen Arten des Podicipedini-Kladus, d. h. die Schwantaucher, der Ohrentaucher Podiceps auritus, der
Haubentaucher P. cristatus und (in viel geringerem Maße) der Rothalstaucher P. grisegena, behielten die aktiv
verfolgende Nahrungssuche der Vorfahren bei, aber in einem anderen Habitat; sie spezialisierten sich auf das
Fressen von Fischen auf größeren, offenen Wasserflächen. Sie sind meistens solitäre Nahrungssucher. Von
ihnen nisten nur die zwei Schwantaucherarten in echten Kolonien. Die Ohren-, Hauben- und Rothalstaucher
zeigen ein ausgeprägtes territoriales Verhalten und brüten gelegentlich in Semikolonien.

Als die Podicipedini-Arten begannen, Gewässer mit großen Nahrungsflächen zu besiedeln, wurden viele
unter ihnen durch einen Mangel an (idealen, vor Wellen und Räubern geschützten) Nistplätzen gezwungen,
in Semikolonien zu brüten. Anfangs bot das Koloniebrüten den Tauchern keine Vorteile. Die Semikolonialität
von Rothals-, Hauben- und Ohrentauchern entstand vermutlich erst in neuerer Zeit und ähnelt vermutlich
der Anfangsphase der Kolonienbildung bei Tauchern. Die Individuen der Semikolonien profitieren vom sel-
tenen (sehr guten) Bruthabitat und der großen Nahrungsfläche, aber nicht von der Nähe der Artgenossen.

Sobald Semikolonien entstanden sind, kann man Anpassungen durch natürliche Auslese erwarten, um die
Vorteile der neuen sozialen Umgebung zu maximieren und die Nachteile zu minimieren. Man kann also eine
allmähliche Entwicklung zu einer echten Kolonialität vermuten. Zu den sekundären Adaptationen gehören
eine Verringerung der Angriffsbereitschaft und die Entwicklung einer Brutsynchronisierung. Die Nistplatz-
wahl wurde sozial.

Lariden dürften wesentlich zur Entstehung der Taucherkolonialität beigetragen haben. Denn in gemischten
Kolonien synchronisieren Lappentaucher ihre Brutaktivitäten mit denen der Möwen und Seeschwalben. Die
Lariden warnen die Taucher rechtzeitig vor Raubfeinden und greifen diese aktiv an. Es ist anzunehmen, dass
natürliche Auslese das Zusammenbrüten mit Möwen und Seeschwalben begünstigte, und dass der Übergang
von Semi- zu echter Kolonialität (teilweise) in oder nahe an Möwenkolonien stattfand.
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Das Kolonieverhalten am Großen Plöner See/PLÖ
sticht besonders hervor. Am 27. Mai 1900 zählte DIE-
TRICH (1901) auf zwei Möweninseln 12 bzw. 22 Nester
von Haubentauchern neben und zwischen denen der
Möwen. Die Nester standen sämtlich auf festem
Boden, vom Wasser bis zu 3 m entfernt, auf einer der
Inseln fast ohne Ausnahme auf dem ganz kahlen, san-
digen Strande. 1990 brüteten insgesamt 320 Paare
Haubentaucher auf dem See, zu 75 % in meist großen
Kolonien in Röhrichtbeständen. Obwohl danach ein
rapider Schilfschwund stattfand, hat die Zahl der Brut-
vögel nicht abgenommen; vielmehr haben sich die
Taucher den veränderten Bedingungen angepasst:
1999 nisteten sie überwiegend in Kleinkolonien unter
überhängenden Zweigen an den bewaldeten Inseln; als
Nistmaterial dienten vor allem Reisig und Algenreste
(BERNDT et al. 2003).

Manchmal sind die Tiere der Brutkolonien Menschen
gegenüber zutraulich. 1991 brüteten 13 Paare nur 10
m vom Ufer entfernt in einem 30 m x 15 m großen
Schilfbestand zwischen belebten Bootsstegen bei
Schanzenberg am Ratzeburger See/RZ (BERNDT & BU-
SCHE 1993).

Neben vielen kleinen gibt es manchmal sehr große Ko-
lonien. In Schleswig-Holstein können bis 160 Paare in
einer Kolonie brüten, und in den Niederlanden und
der Schweiz bis 300-500 Paare (VLUG 1983, BERNDT et
al. 2003, VLUG 2005, unveröff.).

2.2 Schwarzhalstaucherkolonien

Anfang der 1980er Jahre war diese in Kolonien brü-
tende Art fast aus Schleswig-Holstein verschwunden.
Der Bestand stieg ab 1983 langsam, ab 1990 sprung-
haft an (BERNDT et al. 2003). Diese dynamische Besied-
lung führte dazu, dass im Jahre 2003 um 480
Revierpaare Schwarzhalstaucher im Lande anwesend
waren, davon etwa 370 in Kolonien am Lanker
See/PLÖ. Danach brach der Bestand zusammen: 2004
gab es landesweit ca. 115 Revierpaare, davon am Lan-
ker See nur noch etwa 55 (KOOP et al. 2009). Diese Be-
standsschwankungen und Zusammenballung der
Tiere an einem oder wenigen Gewässern sind charak-
teristisch für den Schwarzhalstaucher.

3. Definition des Begriffes Brutkolonie

Obwohl die meisten Autoren den Begriff „Kolonien“
für die Brutgesellschaften von Hauben- und Schwarz-
halstauchern verwenden, wird das Wort selten defi-

niert. Eine gute Arbeitsdefinition ist m. E. die von WIT-
TENBERGER & HUNT (1985) bzw. BEZZEL & PRINZINGER

(1990). Sie sprechen von einer Kolonie, wenn eine grö-
ßere Zahl von Individuen oder Paaren in einem relativ
kleinen Gebiet brütet, das die Tiere zur Nahrungssuche
wiederholt verlassen. In der Regel erbeuten also die
Vögel ihre Nahrung außerhalb der Kolonie. Die Nester
nehmen eine relativ kleine Fläche ein, und die Nah-
rungssuche findet in einem ungleich größeren Gebiet
außerhalb statt. Nicht definiert ist jedoch, ab wie vielen
zusammenliegenden Nestern man von einer Kolonie
sprechen kann und wie gering die Abstände zwischen
den Nestern sein müssen.

Klar ist jedoch, dass nach dieser Definition sowohl
Schwarzhals- als auch Haubentaucher Brutkolonien bil-
den. Diese kommen jedoch nicht auf die gleiche Weise
zustande. Schwarzhalstaucher werden leicht durch Art-
genossen angezogen. Bei Haubentauchern hingegen
wird ein gemeinsames Brüten unabhängig von Artge-
nossen durch besondere Umweltverhältnisse begünstigt;
ja, Haubentaucher werden unter bestimmten Umstän-
den sogar mehr oder weniger gezwungen, in größeren
Verbänden zu nisten. NUECHTERLEIN et al. (2003) folgend
schlage ich vor, Haubentaucherkolonien „Semikolo-
nien“ oder „Brutaggregationen“ („Brutanhäufungen“,
„Brutansammlungen“) zu nennen und die Kolonien
von Schwarzhalstauchern „echte Kolonien“.

4. Echte Koloniebrüter bei Lappentauchern

Weltweit gibt es 22 Lappentaucherarten. In Tabelle 1
werden diese Arten, ihre Brutdispersion (Kolonialität
oder Territorialität), ihr bevorzugtes Nahrungshabitat
und ihre Brutstrategie (K- oder r- Strategie) zusam-
mengefasst.

STORER (1963a, 1967, 2000) und FJELDSÅ (1982, 1985,
2004) erkannten nach anatomischen, morphologi-
schen und ethologischen Studien zwei Hauptlinien
(Kladen) innerhalb der Lappentaucherfamilie: 1. den
Podilymbini- oder Zwerg- und Bindentaucher-Kladus
und 2. den Podicipedini-Kladus. Der letztgenannte
Kladus umfasst den Haubentaucher und die anderen
Podiceps-Arten sowie die Schwantaucher Aechmopho-
rus. Sehr nahe verwandt sind die Weißhaarigen Tau-
cher Poliocephalus. Ich behandle sie darum hier als eine
Einheit, und nenne sie hier Podicipedini- oder Hau-
ben- und Schwantaucher-Kladus. Der Schwarzhalstau-
cher und seine nahen Verwandten, die ich
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Podiceps-Arten mit Ohrbüscheln nenne, gehören also
auch zum Hauben- und Schwantaucher-Kladus.

Es stellt sich heraus, dass alle echten Koloniebrüter unter
den Tauchern zum Podicipedini-Kladus gehören. Von
seinem 13 Arten brüten 9 in echten Kolonien (z. B. STO-
RER 1963b, NUECHTERLEIN 1975, GREENQUIST 1982,
FJELDSÅ 1983, 1988, 2004, VLUG unveröff.) (Tab. 1). Alle
anderen Lappentaucherarten verteidigen Reviere und
nisten niemals in echten Kolonien, obwohl sie manch-
mal in hohen Dichten oder Semikolonien brüten kön-
nen. Beispiele sind der Haubentaucher (s. 2.1) und der
Zwergtaucher. An kleineren Gewässern benutzen
Zwergtaucher ihre Territorien für Balz, Nahrungssuche,
Rast, Nestbau und Großziehen der Küken, aber an grö-
ßeren Gewässern können sie Semikolonien bilden oder
in großen Zahlen brüten. So wurden 2001 an der alten
Spülfläche südlich des Flemhuder Sees/RD (13 ha) 36
Reviere festgestellt (KOOP et al. 2007).

Nicht selten brüten die echten Kolonievögel in dichten
Kolonien. So können die Nester des Schwarzhals- oder
Haarschopftauchers Poliocephalus poliocephalus so
dicht zusammen liegen, dass sie sich gegenseitig be-
rühren.

Die Zahl der Nester der Schwarzhals-, Renn- Aechmo-
phorus occidentalis und Clarktaucherkolonien A. clar-
kii kann einige Tausend betragen, aber die meisten
Vögel brüten in kleineren Gemeinschaften. Ab und zu
nisten sie sogar einzeln. Solch ein solitäres Brüten fin-
det man z. B. bei Schwarzhalstauchern in den Dünen-
weihern der Niederlande (VLUG 2010).

5. Was kennzeichnet echte Kolonienbrüter?

Sie unterscheiden sich von den territorialen Arten in
ethologischen und ökologischen Merkmalen. Sie zeigen
nicht nur eine soziale Nistplatzwahl (s. 5.1), sondern
auch eine durch Artgenossen stimulierte Brutsynchro-
nisation (s. 5.2). Zudem leben sie friedlicher als die ter-
ritorialen Taucher (s. 5.3), häufig gesellig in Scharen,
auch außerhalb des Brutplatzes (s. 5.4). Hinzu kommt,
dass sie bevorzugt an offenen Gewässern brüten und
Nahrung suchen (s. 5.5). Sie haben eine K-Brutstrategie
entwickelt (s. 5.6). Diese eng verknüpften Aspekte wer-
den nachfolgend näher betrachtet.

5.1 Soziale Nistplatzwahl

Echte Koloniebrüter verhalten sich bei der Nistplatz-
wahl sozial, und die ersten im Frühjahr gebauten Nes-

ter bilden das Zentrum der künftigen Kolonie. Dies
wird z. B. durch NUECHTERLEIN (1975) für den Renn-
taucher beschrieben: Im Anfangsstadium der Kolonie-
bildung schwimmen Neuankömmlinge gewöhnlich zu
den besetzten Nestern und suchen dann einen unbe-
setzten Platz in der Nähe, um selber ein Nest zu bauen.
Andere Gebiete mit ähnlicher Habitatstruktur des Ge-
wässers werden zu Beginn der Koloniebildung selten
durch die Tiere untersucht. Erst später in der Saison,
mit wachsender Koloniegröße, werden auch diese
Areale intensiv benutzt.

Die Attraktion durch Artgenossen bedeutet nicht, dass
die Habitatstruktur keine Rolle bei der Nistplatzwahl
spielt. Die Vögel bevorzugen größere Gewässer mit fla-
chen, vegetationsreichen, gegen Wind und Wellen ge-
schützten Stellen. Auch bauen sie gerne ihre Nester
nahe an oder in Möwen- und Seeschwalbenkolonien.

5.2 Eine durch Artgenossen verursachte
Brutsynchronisation

Ein anderes Merkmal der echten Kolonievögel ist, dass
Nestbau und Eiablage oft synchron durch gegenseitige
Beeinflussung der Artgenossen erfolgen (MCALLISTER

1958, FJELDSÅ 1983, BOE 1994, FJELDSÅ 2004, VLUG un-
veröff.). Dies kann man insbesondere beim Schwarz-
halstaucher, seinen nahen südamerikanischen
Verwandten und dem Haarschopftaucher beobachten.
Nestbauaktivitäten wirken ansteckend. Tiere, die noch
nicht beteiligt sind, schwimmen oft hin und her und
verfolgen die Anstrengungen der anderen Taucher.
Dieses gemeinsame Nestbauen kann mehrfach an un-
terschiedlichen Stellen begonnen und wieder abgebro-
chen werden, sogar wenige Tage vor der Eiablage.
Daher lässt sich manchmal schwer vorhersagen, wo die
Kolonie letztendlich entstehen wird.

Auch Plattform-Balz und promiskuitive Paarungen
können die Synchronisierung der Eiablage fördern. Be-
gattungen mit beliebigen Artgenossen ist u. a. bei nicht
brütenden Inka- Podiceps occipitalis und Goldscheitel-
tauchern P. gallardoi an einem See in Patagonien beob-
achtet worden (FJELDSÅ 1983, 2004). Eine Zahl von
Vögeln beider Arten versammelte sich um künstliche
Nistflöße. Das Paarungsverhalten steigerte sich, so dass
manchmal die Vögel an den Plattformen „Schlange
standen“. Es scheint, dass der Anblick einer Plattform
und der Balz anderer Vögel die Tiere so erregt, dass sie
die Balzzeremonien überspringen und unverzüglich zu
promiskuitiven Paarungen übergehen.
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Durch Umweltfaktoren (z. B. Wellenschlag und nass-
kaltes Wetter) können Gelege verloren gehen und
kleine Küken sterben. Dadurch beobachtet man in
großen Kolonien oft eine beträchtliche zeitliche Streu-
ung der Eiablage. Wenn die Brutsynchronisation je-
doch nicht zu sehr gestört wird, steigt durch sie der
Bruterfolg, da die Vielzahl der gleichzeitig vorhande-
nen Eier und kleinen Küken die Überlebenschancen
gegenüber Raubfeinden erhöht. Sie können unmög-
lich alle durch Raubfeinde gefressen werden (vgl. DAR-
LING 1938).

5.3 Friedliches Verhalten

Die in echten Kolonien brütenden Lappentaucher sind
friedlicher als die territorialen und semi-kolonialen
Arten. Vermutlich reduzierte sich die Angriffsbereit-
schaft durch die natürliche Auslese als Anpassung an das
Koloniebrüten. Die einzelnen Tiere haben den Vorteil,
dass sie weniger Zeit und Energie durch Kämpfe verlie-
ren und weniger Gefahr laufen körperlich verletzt zu
werden oder Gelege und Küken zu verlieren.

Auch wenn die echten Koloniebrüter diese Eigenschaft
gemeinsam haben, zeigen sie Unterschiede in agonis-
tischen und sozialen Verhaltensweisen, wie nachfol-
gend dargestellt wird. Ich nehme daher an, dass die
echte Kolonialität sich unabhängig in vier phylogene-
tischen Linien der Podicipedini (Hauben- und
Schwantaucher Kladus) entwickelt hat.

5.3.1 Haarschopftaucher

Der Haarschopftaucher aus Australien ist der gesel-
ligste unter den Lappentauchern. Seine agonistischen
Verhaltensweisen sind am stärksten reduziert und ver-
einfacht. Offene Kampfhandlungen werden nur sehr
selten bei ihm beobachtet. Die gegenseitige Toleranz
hat offenbar auch das Bedürfnis nach Paarbildungs-
Zeremonien verringert, jedenfalls zeigen die Tiere nur
eine sehr vereinfachte Partnerwerbung. Die Balzhand-
lungen sind bei allen anderen Lappentaucherarten
komplizierter und offenbar notwendig, um zwei un-
bekannte sexuell motivierte Vögel zusammen kom-
men zu lassen (FJELDSÅ 1983, 2004).

5.3.2 Der Schwarzhalstaucher und seine
vier nahen Verwandten aus Südamerika
(Podiceps-Arten mit Ohrbüscheln)

Diese Arten weichen von den territorialen Lappentau-
chern (wie Hauben-, Rothals- und Ohrentaucher)

durch eine Vereinfachung der agonistischen Verhal-
tensweisen ab, sehr wahrscheinlich durch das Kolonie-
brüten bedingt. Sie zeigen nur kurze, nie lange
andauernde Haltungen beim Vorwärtsdrohen (For-
wards Threat). Das stationäre Vorwärtsdrohen ist cha-
rakteristisch für die territorialen Arten. So können
Haubentaucher eine Minute oder länger mit dem Hals
über dem Wasser ausgestreckt drohen. Bei Schwarz-
halstauchern dauert dieses Drohen nur sehr kurz, und
beim Punataucher Podiceps taczanowskii fehlt es sogar
(FJELDSÅ 1981, 1982, 2004).

Das ritualisierte Schein- oder Drohtauchen (Token-di-
ving) der revierverteidigenden Taucher ist bei den
Ohrbüscheltauchern noch nie beobachtet worden.
Beim Drohtauchen tauchen Hauben-, Rothals- oder
Ohrentaucher sehr „geschmeidig“ unter, kommen aber
bald in Drohhaltung, manchmal genau an der Stelle
des Untertauchens, wieder hoch (WOBUS 1964, MELDE

1973, CRAMP et al. 1977).

Aggression bei Ohrbüscheltauchern wird nur ausge-
löst, wenn der Gegner sehr nah kommt. Sie zeigt sich
hauptsächlich in nicht ritualisierten, schnellen und be-
weglichen Angriffs- und Fluchtbewegungen. Oft
schlägt Aggression zu Balzhandlungen um. Die
Kämpfe bei den Arten mit Ohrbüscheln wirken auf
uns spielerisch.

Die Geselligkeit und die verkümmerten, agonistischen
Verhaltenweisen dieser Taucher führten jedoch nicht
zu einer ausgeprägten Vereinfachung oder Reduzie-
rung der aggressiven Bestandteile in den Balzhandlun-
gen. Die Balz ähnelt vielmehr der des Haubentauchers
und der anderen territorialen Podiceps-Arten (vgl.
Haarschopftaucher 5.3.1) (FJELDSÅ 1981, 1982, 2004).

5.3.3 Schwantaucher

Die Schwantaucher sind aggressiver als Schwarzhals-
und andere Ohrbüscheltaucher. Agonistische Hand-
lungen und Kämpfe sind während der Balzperiode
häufig, aber sobald die Eiablage beginnt, werden kör-
perliche Angriffe in den Kolonien selten. Die Vögel
vermeiden Revierstreitigkeiten in den Kolonien, indem
sie das Nest unter Wasser schwimmend erreichen und
verlassen (STORER & NUECHTERLEIN 1992).

Schwantauchern ähneln Ohrbüscheltauchern, vor
allem Inka- und Punatauchern, in vielen Verhaltens-
weisen, insbesondere dem Parallel-Rennen (Parallel-
rushing) mehrerer Tiere. Dieses zeigen sie bei
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agonistischen Begegnungen und der Balz. Aber die
meisten Ähnlichkeiten sind oberflächlich, und einige
andere Balzelemente der Schwantaucher sind ganz an-
ders als bei den Ohrbüscheltauchern. Die Ähnlichkei-
ten haben sich wahrscheinlich bei diesen Arten parallel
als Anpassungen an das Kolonienbrüten entwickelt
(FJELDSÅ 1982).

5.3.4 Magellantaucher Podicephorus major

Diese südamerikanische Art brütet wahrscheinlich oft
in echten Kolonien. Er unterscheidet sich von den an-
deren koloniebrütenden Tauchern in vielen Verhal-
tensweisen (s. STORER 1963b, GREENQUIST 1982).

5.4 Truppbildung

Alle Lappentaucher neigen mehr oder weniger dazu,
außerhalb der Brutgebiete Trupps zu bilden, aber diese
Neigung ist bei echten Koloniebrütern stärker ausge-
prägt als bei den territorialen Arten. Schwarzhalstau-
cher kommen außerhalb der Brutgebiete häufig in
dichten Trupps vor, die aus Hunderttausenden von
Tieren bestehen können. Bei diesen Tauchern und den
anderen Ohrbüschel- und Haarschopftauchern kann
man beobachten, dass einige Tiere in diesen Trupps
sich sogar körperlich berühren (FJELDSÅ 1983, 1988,
O’BRIEN 1990, LLIMONA & DEL HOYO 1992, CULLEN et
al. 1999).

Auch bei Hauben- und Rothalstauchern können in der
Mauserzeit Tausende von Individuen zusammenkom-
men. Aber diese Trupps sind in der Regel lockerer als
bei den echten Kolonievögeln, und die Tiere stehen nie
in physischem Kontakt (VLUG unveröff.).

Das Leben in Trupps sorgt dafür, dass Gefahren eher
entdeckt werden, und angesichts der großen Zahl der
Taucher sinkt für das Individuum die Gefahr erbeutet
zu werden.

5.5 Brüten und Nahrungssuche an offenen
Gewässern

Die Zwerg- und Bindentaucherarten sind territoriale
Vögel und suchen in der Regel alleine oder paarweise
ihre Beute. Sie zeigen eine Vorliebe für Brut und Nah-
rungssuche an offenen Stellen in einem geschlossenen
Sumpfhabitat. Dort ist die Zahl der Beutetiere be-
schränkt, was wohl ihr Revierverhalten und ungesellige
Nahrungssuche erklärt. Es gibt ganz einfach nicht
genug Nahrung für viele Taucher.

Die solitäre Beutesuche ist vermutlich auch wichtig,
weil die Vögel ziemlich große und bewegliche Arthro-
poden und Fische verfolgen, die wohl verscheucht wer-
den wenn viele Taucher im selben Gebiet tätig sind.
Anders als die echten Kolonievögel sind sie also Nah-
rungsverfolger. Die Vögel, vor allem die Zwergtaucher-
arten, bevorzugen es, sich in der Nähe von geschützten
Stellen aufzuhalten, wo sie sich bei Gefahr verstecken
können (FJELDSÅ 1988, 2004).

Im Gegensatz zu den Arten des Zwerg- und Binden-
taucher-Kladus brüten die echten Kolonievögel und
ihre nahen Verwandten (Podicipedini oder Hauben-
und Schwantaucher-Kladus) meistens an großen Ge-
wässern mit umfangreichen und offenen Nahrungsge-
bieten (Tab. 1). Obwohl die Nahrungsfläche ausgedehnt
ist, gibt es an diesen Seen oder Weihern oft nur wenige
Brutmöglichkeiten. Dies dürfte das Brüten in Kolonien
fördern.

Der Haarschopftaucher und die Podiceps-Arten mit
Ohrbüscheln verfolgen ihre Beute nicht aktiv. Sie zeigen
ein systematisches Suchverhalten, und sammeln kleine
und sich langsam bewegende Beutetiere. Sie sind Nah-
rungssammler. In manchen Feuchtgebieten leben rie-
sige Mengen dieser Beutetiere. Sie können ohne
großen Aufwand gefangen werden, sind also keine um-
kämpfte Ressource, zeigen einen schnellen Bestands-
umsatz und verteilen sich ungleichmäßig. Deshalb
würden eine solitäre Nahrungssuche und das Brüten
in zerstreuten Revieren diesen Tauchern keine Vorteile
bringen. Sie suchen deswegen häufig ihre Nahrung ge-
meinsam in Trupps, und haben sich zu echten, d. h. so-
zialen Koloniebrütern entwickelt (FJELDSÅ 1988, 2004).

Ihre nahen Verwandten, d. h. die übrigen Podicipedini-
Arten (Schwan-, Ohren-, Rothals- und Haubentau-
cher), zeigen eine aktive, verfolgende Nahrungssuche
und sie spezialisierten sich auf das Fressen von Fischen
(dies gilt jedoch nur eingeschränkt für den Rothals-
taucher, der viele Merkmale eines Sammlers hat).
Diese Taucher suchen in der Regel ihre Nahrung ein-
zeln. Die zwei Schwantaucherarten nisten in echten
Kolonien, Hauben-, Ohren- und Rothalstaucher hin-
gegen verfügen über ein ausgeprägtes territoriales Ver-
halten und brüten nur gelegentlich (mehr oder wenig
gezwungen) in Semikolonien (VLUG unveröff.).

5.6 K-Brutstrategie

Die Koloniebrüter unter den Lappentauchern leben
meistens an großen, offenen Wasserflächen und haben
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deshalb Anpassungen an die Nahrungssuche in diesen
Gewässern entwickelt. Ihnen stehen dadurch viele sta-
bile Überlebenshabitate mit vorhersehbaren Bedin-
gungen zur Verfügung, d. h. vor allem große Mauser-,
Übersommerungs- (Nichtbrüter-) und Wintergebiete
(vgl. ALERSTAM & HÖGSTEDT 1982). Die Aussichten für
ein Überleben sind bei diesen Tauchern eher voraus-
zusehen als die Aussichten auf Fortpflanzung. Das gilt
insbesondere für Lappentaucher, die in Habitaten mit
nicht vorhersehbaren Bedingungen brüten (z. B. an
Flachgewässern die austrocknen können), die aber au-
ßerhalb der Brutzeit in großen stabilen Gebieten leben
(tiefere Gewässer, die nicht austrocknen und zufrie-
ren). Obwohl sie in den instabilen Brutgebieten zwar
einige Merkmale von r-Strategen (Wachstums-Strate-
gen) zeigen, haben sie sich in allen anderen Aspekten
zu K-Brutstrategen (Kapazitätsstrategen) entwickelt;
das heißt, sie zeigen ein relativ geringes jährliches Fort-
pflanzungspotenzial (eine ziemlich kleine Vollgelege-
größe und geringe Familiengröße, nur selten
Zweitbruten und ein relativ hohes Alter, in dem die
Vögel zum ersten Mal brüten). Die Koloniebrüter und
andere Taucher, die an großen Gewässern brüten, set-
zen auf ein langes Leben bei vergleichsweise niedriger
jährlicher Reproduktion (FJELDSÅ 1986, 2004, VLUG

2005, unveröff.). In Tabelle 1 wird erwähnt ob eine Art
zu den K- oder r-Strategen unter den Lappentauchern
gerechnet werden kann.

Ein Beispiel ist der Schwarzhalstaucher. Diese Art brü-
tet hauptsächlich in Kolonien an größeren Flachgewäs-
sern mit submerser Vegetation, vielen Makroinverte-
braten und vorzugsweise ohne große Fische. Diese
Feuchtgebiete sind ökologisch instabil, zeigen große
Wasserstandsschwankungen und können in trockenen
Perioden ganz verschwinden (CULLEN et al. 1999, KOOP

1998, VLUG 2005). Die Vögel haben eine hohe Bereit-
schaft entwickelt, ihre Gewässer zu verlassen und an-
dere zu suchen. Ausgedehnte neue Feuchtgebiete
können sofort nach ihrer Entstehung von großen
Brutkolonien besiedelt werden. So brüteten nach der
Vernässung der Murchiner Wiesen (Mecklenburg-Vor-
pommern) 2003 ca. 440 Paare dort (ZIMMERMANN

2006). Durch die Instabilität der Brutgewässer ist es
für die Vögel günstig, innerhalb kürzester Zeit Junge
hoch zu bringen. Die Eltern der Schwarzhalstaucher-
küken in Nordamerika hören gewöhnlich schon 20
Tage nach dem Schlüpfen mit der Versorgung der Jun-
gen auf (CULLEN et al. 1999). Diese Eigenschaften sind
typisch für r-Strategen. Jedoch zeigt der Schwarzhals-
taucher auch viele Merkmale eines K-Strategen. Diese

haben sich wohl durch die Tatsache entwickelt, dass
die Vögel außerhalb der Brutsaison hauptsächlich an
großen, stabilen Salzgewässern leben, die einen Reich-
tum an Makrozooplankton aufweisen. Weil sie einen
großen Teil ihres Lebens in diesen Gewässern verbrin-
gen, nehmen ihre Chancen alt zu werden zu, und sie
brauchen nicht in wenigen Jahren viele Küken hoch
zu bringen. Sie haben eine geringe mittlere Vollgelege-
größe (meist 3 bis 4 Eier) und führen gewöhnlich nicht
mehr als zwei Junge (VLUG 2005). In Schleswig-Hol-
stein schwankt die mittlere Familiengröße gebiets- und
jahrweise zwischen 1,5 und 2,2 Jungen, und die Zahl
der Jungen pro Gesamtpaar (einschließlich erfolgloser
Paare) von 0,2 bis 2,1 (KOOP 1998). Die Vögel haben
fast immer nur eine Jahresbrut.

Anders als der Schwarzhalstaucher gehört der Zwerg-
taucher zu den r-Strategen unter den Lappentauchern;
dementsprechend hat er ein hohes Fortpflanzungspo-
tenzial (große mittlere Vollgelegegröße von mehr als 5
Eiern und Mehrfachbruten) (BANDORF 1970, VLUG

2005). Wie der Schwarzhalstaucher brütet er oft in in-
stabilen Gewässern. Aber die Situation im Brutgebiet
alleine führt nicht zwangsläufig zu einer r-Strategie (s.
oben, Schwarzhalstaucher). Hier scheint sich das ge-
ringe Angebot an geeigneten Überwinterungsgebieten
(flache, ruhige Gewässer) auszuwirken. Da die meisten
guten Wintergewässer zufrieren können, kann man
auch diese als instabil ansehen. Die Überlebenschan-
cen der Altvögel sind demnach das ganze Jahr hin-
durch nicht so groß, was zu einer r-Strategie geführt
hat (VLUG 2005).

6. Lappentaucher in Semikolonien

Sogar die aggressivsten, revierverteidigenden Lappen-
taucher können in bestimmten Situationen in hohen
Dichten oder in Semikolonien brüten. Wie schon er-
wähnt, werden diese Vögel nicht von Artgenossen, son-
dern von besonderen Umweltmerkmalen angezogen.

Im Hauben- und Schwantaucher Kladus (Podicipedini)
gibt es drei Arten, die manchmal in Semikolonien brü-
ten, nämlich Hauben-, Rothals- und Ohrentaucher. Zur
Semikoloniebildung kommt es auf Gewässern mit gro-
ßen Nahrungsgebieten, die einen Mangel an (idealen)
Nistplätzen zeigen. So sind die Ufer des Genfer Sees fast
ohne Verlandungsvegetation und also für brütende
Haubentaucher ungeeignet. Es gibt jedoch im Bereich
des Rhôneeinlaufs bei Villeneuve-Les Grangettes relativ
schmale Schilfbestände, in denen die Taucher in großen
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Semikolonien nisten (300-500 Paare). Durch Wellen-
schlag gehen hier oft viele Gelege verloren, sodass die
Taucher hier meistens nur wenig Küken großziehen
(VLUG 2005). Dass die ortstreuen Vögel (vgl. FUCHS

1982) jedes Jahr zurückehren (schon 1938 gab es hier
mehr als 350 Paare), ist wohl darauf zurückzuführen,
dass die Altvögel bei der Habitatwahl vor allem durch
Faktoren beeinflusst werden, die für ihr eigenes Über-
leben günstig sind und nicht für die jährliche Repro-
duktion (vgl. DANCHIN et al. 1998). Sie folgen also einer
K-Brutstrategie (VLUG 2005).

Es gibt manchmal Semikolonien von Hauben-, Rot-
hals- und Ohrentauchern an großen Brutgewässern an
denen es auch andere Stellen gibt wo sie brüten könn-
ten, so z. B. im Żarnowieckie See, Polen und am Go-
thensee auf Usedom, Deutschland (Haubentaucher)
(MOSKAL & MARSZAŁEK 1986, MEYER 1992) sowie am
Osakis See, Minnesota (Rothalstaucher) (NUECHTER-
LEIN et al. 2003). Obwohl es hier relativ viel Vegetation
gibt, brüten viele Taucher nicht in gleichmäßigen Ab-
ständen, sondern sie nisten konzentriert an sehr guten,
wellen- oder räubergeschützten Stellen. Sie ziehen also
die Konkurrenz in einer Kolonie einer weniger geeig-
neten Brutstelle vor. Die Taucher in diesen Semikolo-
nien haben oft viele Küken.

Die Nestdichte in Semikolonien kann hoch sein. So
war der mittlere Abstand zwischen zwei Nachbarnes-
tern in einer Haubentaucherkolonie in einem Hafen
in Enkhuizen, Niederlande 2,19 m (112 Nester, 8. Mai
2004). Der Abstand war manchmal nur ca. 0,2 m, d. h.
dass die Nester sich (fast) berührten (KONTER 2008).

Die Semikolonialität von Rothals-, Hauben- und Oh-
rentauchern ähnelt wohl der Anfangsphase der Kolo-
niebildung bei Tauchern (vgl. SACHS 1998, SACHS et al.
2007). Die Individuen der Semikolonien profitieren
vom seltenen (sehr guten) Bruthabitat und der großen
Nahrungsfläche, aber nicht von der Nähe der Artge-
nossen. Im Gegenteil, durch die anderen Taucher gibt
es ein größeres Risiko, dass sie Nestparasitismus, Ge-
legeverlusten, innerartlichem Infantizid, Übertragung
von Ektoparasiten usw. ausgesetzt werden.

Gründer der Semikolonien bei Hauben-, Rothals- und
Ohrentauchern beginnen große Areale im künftigen
Koloniegebiet heftig zu verteidigen (dies im Gegensatz
zu den Gründern echter Kolonien, die nur kleine
Areale beanspruchen). Sobald weitere Paare Fuß fassen
wollen, entstehen häufig Kämpfe, die manchmal meh-
rere Minuten dauern. Soweit der Populationsdruck zu-

nimmt oder anhält, können die ersten Revierbesitzer
nicht allen Ansiedlungsversuchen der zahlreichen
neuen Paare begegnen, und ihre Wider- standskraft
nimmt ab. Die Aggression der angesiedelten Taucher
geht weiterhin dann zurück, wenn sie Gelege zeitigen
und insbesondere nachdem das Gelege komplett ist.
Dieses Verhalten gilt auch für Einzelbrüter; aber Tau-
cher in Semikolonien neigen mehr als solitäre Artge-
nossen dazu, auf dem Gelege sitzen zu bleiben, so dass
die Eier nicht durch Rivalen oder andere Feinde ver-
nichtet werden können. Sie dulden dann, dass andere
Paare in der Nähe ihres Nestes brüten. Die ersten Paare
gewöhnen sich nur allmählich an Nachbarn in ihrer
Nähe. Wenn noch mehr Taucher ankommen, müssen
diese immer mehr in der Nähe anderer Nester bauen,
so dass der Nestabstand im Laufe der Zeit zunehmend
geringer wird. Schließlich verteidigen die Vögel nur die
unmittelbare Umgebung ihrer Nester (FJELDSÅ 1973,
KOSHELEV & CHERNICHKO 1985, NUECHTERLEIN et al.
2003, FJELDSÅ 2004, KLATT et al. 2004, KONTER 2008,
2011, VLUG unveröff.).

Nicht nur bei den Tauchern in Semikolonien, sondern
auch bei den Arten in echten Kolonien nimmt der
mittlere Abstand zwischen den Kolonienestern wäh-
rend der Saison ab (z. B. beim Schwarzhalstaucher, s.
z. B. BOE 1994). Trotzdem ist deutlich, dass die Semi-
kolonien anders entstehen als echte Kolonien. Bei
Hauben-, Rothals- und Ohrentauchern strahlt die Ko-
lonie nicht von den zuerst gebauten Nestern aus, und
die Vögel sind territorial und sehr aggressiv.

7. Die Bindung an Laridenkolonien

Wie schon besprochen (s. 6.), werden die Taucher in
Semikolonien mehr oder weniger durch Habitatum-
stände gezwungen, in Kolonien zu brüten. Doch nicht
nur die Nahrungssituation und der Mangel an (idea-
len) Nistplätzen veranlasst die Tiere zu einem gemein-
samen Brüten, sondern häufig auch die Anwesenheit
von Laridenkolonien.

Die Bindung an Laridenkolonien ist von allen Lappen-
tauchern beschrieben, insbesondere für Schwarzhals-
und Schwantaucher. Auch in Schleswig-Holstein ist die
Lockwirkung der lebhaften Möwen (meistens Lachmö-
wen Larus ridibundus) und Seeschwalben auf die gesel-
ligen Schwarzhalstaucher auffällig. Möwen brüten
häufig auf baum- und buschfreien Inseln von Binnen-
seen, Weihern und Teichen, so dass sich auch Schwarz-
halstaucher dort ansiedeln (KOOP 1998). Die Bindung
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ist häufig so stark, dass bei Umzug der Möwen zu einem
anderen Platz die Taucher folgen und bei Rückgang
oder Ausbleiben der Möwen der Brutbestand des Tau-
chers oft drastisch sinkt (SCHOLL 1974, NUECHTERLEIN

1981).

Häufig brüten auch territoriale Taucherarten in Semi-
kolonien in der Nähe von Möwen. So fanden BLINOV

et al. (1981), dass die Haubentaucherkolonien am
Menzelinskoe See (West-Sibirien) in der Regel in oder
bei Laridenkolonien liegen. TISCHLER (1941) schreibt,
dass an zwei Stellen am Drausensee (jetzt Druzno) im
ehemaligen Ostpreußen Nester des Haubentauchers
kranzförmig um eine Lachmöwenkolonie herum an-
gelegt waren. VON HOMEYER (laut HENNICKE 1903)
fand auf dem Velencer See in Ungarn Nester des Rot-
halstauchers mitten unter den Nestern einer großen
Lachmöwenkolonie zusammen mit Nestern des
Schwarzhalstauchers. Die Mehrzahl der Rothalstau-
cher hatte sich auf der einen Seite, die der Schwarz-
halstaucher auf der anderen Seite der Möwenkolonie
ihre Nester gebaut.

Lappentaucher sind morphologisch an eine speziali-
sierte Art der Nahrungssuche angepasst, wodurch sie
nicht sehr manövrierfähig sind und sich nicht gut gegen
Räuber verteidigen können. Lariden jedoch können sich
ausgezeichnet wehren. Die Taucher profitieren von
ihnen. Die Möwen warnen die Taucher nicht nur recht-
zeitig vor Raubfeinden, sondern greifen Krähen, Rohr-
weihen usw. aktiv an. Die Taucher in gemischten
Kolonien sind dadurch erfolgreicher in ihrem Brutge-
schäft als andere Taucher (BLINOV et al. 1981, NUECH-
TERLEIN 1981, BURGER 1984, ULFVENS 1988, HENRIKSEN

1993). Vermutlich sind auch die Überlebenschancen der
Alttaucher in gemischten Kolonien höher. Die häufig
beobachtete Anlehnung der Schwarzhalstaucherkolo-
nien an Möwenkolonien könnte vor allem entstanden
sein, um die Überlebenschancen der Altvögel zu erhö-
hen. Die Vorteile des Brütens in gemischten Kolonien
sind so groß, dass die Lappentaucher ihre Brutaktivitä-
ten mit denen der Möwen und Seeschwalben synchro-
nisieren (GOC 1986).

8. Zusammenfassender Überblick: Ursprung
und Evolution echter Brutkolonien

Aus den vorhergehenden Kapiteln und der Literatur
habe ich Schlussfolgerungen über Ursprung und Evo-
lution echter Brutkolonien gezogen, die hier zusammen-

gefasst werden. Dazu müssen einige schon erwähnte
Tatsachen und Vermutungen wiederholt werden.

Die ersten Lappentaucher lebten vermutlich in einem
geschlossenen, eng abgegrenzten Habitat, in Sümpfen
mit einer Mischung aus Röhricht und offenen Wasser-
stellen (vgl. STORER 2004). Es ist wahrscheinlich, dass
diese Taucher ein Revierverhalten zeigten, weil terri-
toriales Brüten, d. h. solitäres Nisten in Revieren, wohl
die ursprüngliche Dispersionsweise der Vögel ist (s. z.
B. ROLLAND et al. 1998). Diese ersten Lappentaucher
könnten manchmal in hohen Dichten gebrütet haben
(vgl. SIEGEL-CAUSEY & KHARITONOV 1990).

Das Genus (Gattung) Rollandia ist der phylogenetisch
älteste Ast der noch existierenden Lappentaucher, und
die zwei Arten der Goldtaucher zeigen tatsächlich ein
ausgeprägtes territoriales Verhalten, brüten aber manch-
mal in dicht beieinander liegenden Revieren (FJELDSÅ

1985, 2004). Man darf wohl davon ausgehen, dass die
flexible Brutverteilung der Goldtaucher dem ursprüng-
lichen Verhalten der Lappentaucher entspricht.

Aus den frühen Lappentauchern entstanden zwei
Hauptabstammungslinien, der Podilymbini- oder
Zwerg- und Bindentaucher-Kladus und der Podicipe-
dini- oder Hauben- und Schwantaucher-Kladus (s. 4.).
Die Zwerg- und Bindentaucherarten behielten die Ei-
genschaften der Vorfahren, d. h. Territorialität und eine
Vorliebe für Brut und Nahrungssuche an offenen Stel-
len in einem geschlossenen Sumpfhabitat. Wie schon
erwähnt, ist in einem solchen Lebensraum die Zahl der
Beutetiere beschränkt, so dass es sinnvoll ist, das Re-
vierverhalten aufrecht zu erhalten. Diese Taucher sind
Nahrungsverfolger, die einzeln ihrer beweglichen
Beute nachsetzen (s. 5.5).

Wahrscheinlich hat das Genus der Weißhaarigen Tau-
cher Poliocephalus die Basis des Podicipedini-Kladus
gebildet. Die Podicipedini-Arten und der Haarschopf-
taucher verließen das geschlossene Sumpfhabitat und
besuchten häufig Gewässer mit großen und offenen
Nahrungsgebieten. Hier mussten sie ihre Nahrungsge-
wohnheiten ändern.

Der Haarschopftaucher und die Podiceps-Arten mit
Ohrbüscheln (z. B. der Schwarzhalstaucher) verfolgen
ihre Beute nicht aktiv (s. 5.5). Sie sind Nahrungs-
sammler und sammeln kleine und sich langsam bewe-
gende Beutetiere. Diese Nahrungsobjekte kommen oft
massenhaft vor, können einfach gefangen werden und
verteilen sich ungleichmäßig. Solitäre Nahrungssuche
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und das Brüten in größeren Territorien sind unter sol-
chen Umständen nicht von Vorteil. Diese Taucher er-
beuten deswegen häufig ihre Nahrung gemeinsam in
Trupps, und sind echte Koloniebrüter geworden. Die-
ses gemeinsame Brüten wurde teilweise wohl auch
durch die Knappheit an geeigneten Brutplätzen an
größeren Gewässern gefördert.

Die übrigen Arten des Podicipedini-Kladus, d. h. die
Schwantaucher, der Ohren-, der Hauben- und (in viel
geringerem Maße) der Rothalstaucher, behielten die
aktiv verfolgende Nahrungssuche der Vorfahren bei,
aber in einem anderen Habitat; sie spezialisierten sich
auf das Fressen von Fischen auf größeren, offenen
Wasserflächen. Sie sind meistens solitäre Nahrungssu-
cher. Von ihnen nisten nur die zwei Schwantaucherar-
ten in echten Kolonien.

Als die Podicipedini-Arten begannen, Gewässer mit
großen Nahrungsflächen zu besiedeln, wurden viele
unter ihnen durch einen Mangel an (idealen, vor Wel-
len und Räubern geschützten) Nistplätzen gezwungen,
in Semikolonien zu brüten (s. 6.). Vermutlich waren
die innerartlichen Feindseligkeiten nicht so groß wie
an kleinen Gewässern, weil ein Überfluss an Nahrung
die Angriffstendenz besänftigte (FJELDSÅ 1973, KLATT

& PASZKOWSKI 2005). Anfangs bot das Koloniebrüten
den Tauchern keine Vorteile. Im Gegenteil, durch die
Nähe vieler Artgenossen gab es ein größeres Risiko,
dass die Taucher Nestparasitismus, Gelegeverlusten,
innerartlichem Infantizid, Übertragung von Ektopa-
rasiten usw. ausgesetzt wurden. Die Semikolonialität
von Rothals-, Hauben- und Ohrentauchern entstand
vermutlich erst in neuerer Zeit und ähnelt vermutlich
der Anfangsphase der Koloniebildung bei Tauchern,
so dass wir durch das Verhalten der semi-kolonialen
Taucher die Entstehung echter Kolonialität besser ver-
stehen können (vgl. SACHS 1998, SACHS et al. 2007).

Sobald Semikolonien entstanden sind, kann man An-
passungen durch natürliche Auslese erwarten, um die
Vorteile der neuen sozialen Umgebung zu maximieren
und die Nachteile zu minimieren. Man kann also eine
allmähliche Entwicklung zu einer echten Kolonialität
vermuten. Zu den sekundären Adaptationen gehören
eine Verringerung der Angriffsbereitschaft und die
Entwicklung einer Brutsynchronisierung. Die Nist-
platzwahl wurde sozial.

Lappentaucher können sich gegen Raubfeinde nicht
gut verteidigen und nisten deswegen gerne bei
Möwen- und Seeschwalbenkolonien (s. 7.). Lariden

dürften wesentlich zur Entstehung der Taucherkolo-
nialität beigetragen haben. Die Möwen und Seeschwal-
ben warnen die Taucher rechtzeitig vor Raubfeinden
und greifen diese aktiv an. Häufig brüten nicht nur die
echten Koloniebrüter, sondern auch territoriale Tau-
cherarten bei Möwen und bilden dort nicht selten Se-
mikolonien. Taucher in gemischten Kolonien waren
(und sind) erfolgreicher in ihrem Brutgeschäft als an-
dere Taucher (s. 7.). Es ist anzunehmen, dass natürli-
che Auslese das Zusammenbrüten mit Möwen und
Seeschwalben begünstigte, und dass der Übergang von
Semi- zu echter Kolonialität (teilweise) in oder nahe
an Möwenkolonien stattfand.

Es gibt Unterschiede in agonistischen und Sozialver-
haltensweisen bei den vier phylogenetischen Linien der
echten Koloniebrüter der Podicipedini (Hauben- und
Schwantaucher Kladus) (VLUG unveröff.). Man kann
daher annehmen, dass echte Kolonialität sich in vier
Tauchergruppen unabhängig voneinander entwickelt
hat: beim Haarschopftaucher, bei den fünf Podiceps-
Arten mit Ohrbüscheln, den zwei Schwantaucherarten
und vermutlich beim Magellantaucher.

Da die Koloniebrüter und andere Taucher des Podici-
pedini-Kladus Anpassungen an die Nahrungssuche an
Gewässern mit großen, offenen Wasserflächen entwi-
ckelt haben, unterscheiden sie sich von den Zwerg- und
Bindentaucherarten durch die Adoption einer K-Brut-
strategie, d. h. sie setzen auf ein langes Leben bei ver-
gleichsweise niedriger jährlicher Reproduktion (s. 5.6).

9. Danksagung
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war so freundlich, die englische Zusammenfassung
nachzusehen.

10. Summary: Coloniality and territoriality in
grebes Podicipedidae

This paper reviews the work of many authors (especi-
ally J. FJELDSÅ, P.H. KLATT, A. KONTER, G.L. NUECHTER-
LEIN, J. L. SACHS, R. W. STORER and J. J. VLUG) on
coloniality and territoriality in grebes Podicipedidae
and offers a preliminary hypothesis on the origin and
evolution of coloniality in this family.
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Even the most fiercely aggressive territorial grebes are
able to breed in high densities or semi-colonies, i.e.
nesting aggregations in which individuals are indepen-
dently attracted by a particular environmental feature.
Apparently, the nesting dispersion behaviour of the ex-
tant 22 species of grebes is very flexible. However, it
appears that true coloniality in which the birds nest
together as a result of social attraction between con-
specifics, only occurs in the Podicipedini-Poliocepha-
lus clade (table 1). It has evolved in 9 of 13 species of
this clade [in the Hoary-headed Grebe Poliocephalus
poliocephalus, the five eared Podiceps species (Black-
necked Grebe Podiceps nigricollis and its four South
American relatives), the two swan grebes (Western
Grebe Aechmophorus occidentalis and Clark’s Grebe A.
clarkii) and perhaps in the Great Grebe Podicephorus
major].

In the true colonial grebes the nest site selection is
highly social, with the initial nests serving as epicentres
from which the colony grows outward. The birds may
show synchronization of egg-laying caused by the in-
teraction of conspecifics. Nest-building activities, plat-
form-courtship and promiscuous mating may
promote this synchronization.

The true colonial grebes are more peaceful than the
territorial and semi-colonial species. The Hoary-
headed Grebe and the species of the eared Podiceps
group deviate from the territorial grebes by a simpli-
fication of agonistic behaviour (= behaviour relating
to combat), which is very likely conditioned by colony
breeding.

The first grebes probably lived in a closed habitat, i.e.
marshes with mosaics of aquatic vegetation and open
spaces such as channels intersecting the reed marsh. It
is very likely that they were territorial because it is ge-
nerally agreed that territorial (solitary) nesting is the
ancestral condition in birds. However, it is reasonable
to believe that the first grebes sometimes nested in
high densities.

The genus Rollandia is the oldest, most unspecialized
(“primitive”) branch in the extant grebes, and the two
species of golden grebes indeed show highly territorial
behaviour and sometimes a crowding together of the
territories (semi-colonies). It is perhaps justified to as-
sume that the flexible nesting dispersion of the golden
grebes represents the ancestral state in grebes.

The earlier grebes gave rise to two main lineages, the
Podilymbini and Podicipedini. The species of the Po-
dilymbini (dabchicks and piedbills) retained the ance-
stral states, i.e. territoriality and a preference for
breeding and feeding on open spaces in swamps. In
their habitat the number of prey animals is restricted
and it is likely that natural selection preserved the ter-
ritorial nesting system. Their solitary hunting may also
be vital because they pursue rather big and agile ar-
thropods and fish which likely are chased away if many
grebes forage in the same area. The birds, especially the
dabchicks, prefer to stay nearby cover of some kind,
where they can hide themselves when in peril.

Most likely, the genus of white-haired grebes Polioce-
phalus is basal to the Podicipedini lineage (swan grebes
and the Podiceps species such as the Great Crested
Grebe Podiceps cristatus and the Black-necked Grebe
P. nigricollis) (table 1). The Hoary-headed Grebe Po-
liocephalus poliocephalus is the most gregarious grebe
species.

The Podicipedini species and the Hoary-headed Grebe
left the closed marsh habitat and went to the more
open wetlands with (rather) large open foraging areas.
The Hoary-headed Grebe and the eared Podiceps spe-
cies (Black-necked Grebe and its South American re-
latives) do not actively pursue their prey like the
dabchicks and piedbills. They are searchers and simply
pick small slow-moving prey from the vast supply that
is found in some wetlands. Their food items are easily
caught and not a contested resource, show a rapid po-
pulation turnover and a patchy occurrence. This eli-
minated the possible advantages of individual food
exploitation and breeding on dispersed territories. The
birds often feed in flocks, and adopted true coloniality
as breeding system.

The remaining Podicipedini species, i.e. the swan gre-
bes, the Horned Grebe Podiceps auritus, the Great
Crested Grebe P. cristatus and (to a much lesser extent)
the Red-necked Grebe P. grisegena, retained the ance-
stral pursuing feeding techniques and specialized on
fish. They normally forage singly on larger open lakes.
The two swan grebes nest in true colonies, but the
Horned, Great Crested and Red-necked Grebes are
highly territorial and only occasionally breed in semi-
colonies.

When the Podicipedini species occupied large waters,
a shortage of nesting sites or a rarity of ideal sites in
relation to the large feeding areas forced many of them
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to nest in aggregations (semi-colonies). Perhaps, the
hostility here was not as large as in small pools because
abundance of food seems to decrease the tendency to
attack. At the beginning, coloniality in these birds had
no beneficial component. On the contrary, there was
a larger risk of nest parasitism, egg loss, intraspecific
infanticide, ectoparasite transmission, etc. The semi-
colonial breeding of Red-necked, Great Crested and
Horned Grebes probably recently evolved and closely
resembles the beginning stage of coloniality in the Po-
dicipedini. The individuals only gain selfish benefits
from the relatively rare (high-quality) nesting habitat
and not from the proximity of conspecifics.

Once (semi-) coloniality had arisen, adaptations were
to expect to maximize the benefits and minimize the
costs of the new social environment, thus a gradual de-
velopment into true coloniality may be supposed.
Among these secondary adaptations are a reduction of
pugnacity and the development of breeding synchro-
nization. The nest site selection became highly social.

Grebes are not very capable of pursuing and attacking
predators. It may be assumed that gulls and terns were
important in the origin of grebe coloniality. They not
only provide an early warning system, but they also
actively pursue predators and drive them away. Grebes
in mixed colonies synchronized their breeding activi-
ties with those of gulls and terns. The grebes in these
colonies were (and are) more successful in their repro-
duction than other grebes. If nesting together with la-
rids was selected for, it is imaginable that the transition
from semi- to true coloniality in grebes took place
(partly) in or near gull colonies.

Because there are differences in agonistic and social
behaviours in the true colonial grebes, it is conceivable
that true coloniality originated independently four
times in the Podicipedini-Poliocephalus clade: in the
Hoary-headed Grebe, the five eared Podiceps species,
the two Aechmophorus (swan grebes) and perhaps in
the Great Grebe.

The colonial grebes are adapted to forage in wetlands
with large stretches of open water and have stable and
predictable survival habitats to their disposal, at least
extensive moulting, summering (non-breeding) and
winter areas. The prospects for survival in these grebes
are more predictable than those for breeding, especi-
ally in the species with unpredictable breeding habitat
and large survival areas. They evolved a K-breeding
strategy, i.e. they show a rather small annual repro-

ductive potential (relatively small complete clutch and
brood sizes, only rarely second broods and a deferred
breeding age) and contribute to the future gene pool
by a long life with many breeding seasons.
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Tab. 1: Brutdispersion (Kolonialität-Territorialität), bevorzugtes Nahrungshabitat der Brutvögel und Brutstrategie (K-r) der
22 Lappentaucherarten (nach MCALLISTER 1958, STORER 1963B, WOBUS 1964, BANDORF 1970, FJELDSÅ 1973, MELDE 1973, BERNDT

1974, LABASTILLE 1974, SCHOLL 1974, NUECHTERLEIN 1975, STORER 1976, CRAMP et al. 1977, BLINOV et al. 1981, FJELDSÅ 1981,
LUSK & LUSK 1981, FJELDSÅ 1982, FUCHS 1982, GREENQUIST 1982, FJELDSÅ 1983, VLUG 1983, FJELDSÅ 1985, KOSHELEV & CHERNICHKO

1985, FJELDSÅ 1986, GOC 1986, MOSKAL & MARSZAŁEK 1986, FJELDSÅ 1988, ULFVENS 1988, O’BRIEN 1990, ROGERS 1990, LLIMONA

& DEL HOYO 1992, MEYER 1992, STORER 1992, STORER & NUECHTERLEIN 1992, BOE 1994, KOOP 1998, SACHS 1998, CULLEN et al.
1999, MULLER & STORER 1999, BERNDT et al. 2003, NUECHTERLEIN et al. 2003, FJELDSÅ 2004, KLATT et al. 2004, KLATT & PASZKOWSKI

2005, VLUG 2005, SACHS et al. 2007, BIRDLIFE INTERNATIONAL 2008, KONTER 2008, 2011, VLUG unveröff.)
Brutdispersion (Kolonialität-Territorialität):
Ko = Die Art brütet meistens in echten Kolonien (soziale Nistplatzwahl)
T = Die Art brütet solitär-territorial (und manchmal in Semikolonien oder Brutaggregationen, aber nie in echten Kolonien);
Bevorzugtes Nahrungshabitat der Brutvögel:
O = offenes Habitat (große offene Nahrungsgewässer)
G = geschlossenes Habitat (Sümpfe mit einer Mischung aus Röhricht und offenen Wasserstellen);
Brutstrategie:
K = K-Brutstrategie (Kapazitäts-Strategie)
r = r-Brutstrategie (Wachstums-Strategie)

Table 1: Nest dispersion (coloniality-territoriality), preferred feeding habitat of the breeding birds and breeding strategy (K-r) of
the 22 species of grebes

Nest dispersion (coloniality-territoriality):
Ko = species usually breeds in true colonies (social nest site selection)
T = Species nests solitary-territorial (and occasionally in semi-colonies or nesting aggregations, but never in true colonies);
Preferred feeding habitat of the breeding birds:
O = open feeding habitat (large expanses of open water)
G = closed habitat (marshes with mosaics of aquatic vegetation and open spaces in the reed-marsh);
Breeding strategy:
K = K-breeding strategy (carrying capacity strategy)
r = r-breeding strategy (rapid population growth strategy)

Arten
species

Brutdispersion
Nest dispersion

Nahrungshabitat
Feeding habitat

Brutstrategie
Breeding strategy

Genus Rollandia (Goldtaucher):

Rollandtaucher R. rolland T G r/K

Titikakataucher R. microptera T O r/K

Podilymbini-Kladus (Zwerg- und
Bindentaucher-Kladus):
Genus Tachybaptus (Zwergtaucherarten):

Australischer Zwergtaucher T. novaehollandiae T G r

Zwergtaucher T. ruficollis T G r

Delacourzwergtaucher T. rufolavatus T G? r?

Madagaskarzwergtaucher T. pelzelnii T G? r?

Schwarzkopftaucher T. dominicus T G r

Genus Podilymbus (Bindentaucherarten):

Bindentaucher P. podiceps T G r

Atitlantaucher P. gigas T O K

Podicipedini-Kladus (Hauben- und
Schwantaucher-Kladus):
Genus Poliocephalus (Weißhaarige Taucher):

Maoritaucher P. rufopectus T O/G r/K

Haarschopftaucher P. poliocephalus Ko O K
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Arten
species

Brutdispersion
Nest dispersion

Nahrungshabitat
Feeding habitat

Brutstrategie
Breeding strategy

Genus Podicephorus:

Magellantaucher P. major Ko? O K

Genus Podiceps:
„Haubentaucherarten“:

Ohrentaucher P. auritus T O K

Rothalstaucher P. grisegena T O/G K

Haubentaucher P. cristatus T O K

“Podiceps-Arten mit Ohrbüscheln”:

Schwarzhalstaucher P. nigricollis Ko O K

Andentaucher P. andinus Ko O K?

Inkataucher P. occipitalis Ko O K

Punataucher P. taczanowskii Ko O K

Goldscheiteltaucher P. gallardoi Ko O K

Genus Aechmophorus (Schwantaucher):

Renntaucher A. occidentalis Ko O K

Clarktaucher A. clarkii Ko O K
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