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Zusammenfassung

Die Partnerwerbung und die Paarbildung sind bei der Kiistenseeschwalbe (Sterna paradisaea) ein
relativ langwieriger Vorgang, bei dem allmihlich aggressive sowie auch beschwichtigende Verhaltens-
weisen schwinden. Diese Wandlung, die einige Wochen oder ausnahmsweise Jahre dauert, geht mit
einem fortschreitendem Nachlassen ausgeprigter Balzstellungen einher, die schlieflich ganz wegfallen
kénnen. Auch nach der ersten Kopula schreitet die Festigung der Paarbildung weiter voran. Unabhingig
von ihrem individuellen Alter haben erstjihrig verpaarte eine héhere Scheidungsrate und einen schlech-
teren Brut- und Aufzuchtserfolg als mehrjahrig verbundene Gatten. Die Végel haben eine starke Nei-
gung zur Einehe, die sich erwartungsgemif positiv auf den Zuchterfolg auswirkt. Das Sterben eines
Gatten hat meistens zur Folge, dafl der Hinterbliebene, sofern er sich in der anschlieflenden Saison ver-
paart, verspitet briitet oder gar ein Brutjahr Giberspringt: manchmal nimmt der verwitwete einen vorher
schon bekannten ledigen Partner. Bei der Werbung kann sowohl das & als auch das @ der aktivere Teil
sein. Beide Geschlechter unterscheiden sich in threm Verhalten wenig; sie briiten im Mittel etwa gleich
viel. Unter speziellen Voraussetzungen kénnen gleichgeschlechtliche Paare zustandekommen, die in
einigen Bereichen wie etwa dem Brutverhalten, funktionsfahige Einheiten bilden kénnen. Bei Einzel-
tieren erlischt jedoch der Bruttrieb. Die starken individuellen Bindungen und die Einehigkeit einerseits,
die Brutpflegetitigkeit und das Kolonieleben andererseits werden als sich gegenseitig selektionistisch
fordernde innerartliche funktionelle Anpassungen gedeutet.
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Summary

In the arctic tern, pair formation takes a relatively long time. During this process the aggressive as we||
as the appeasing gestures of the partners decrease in frequency and intensity, and even tend to disappear,
This process can last from a few weeks to several years. Even after the first copulation of a pair, the bond
of the partners grows still stronger. Young pairs have less breeding success and higher divorce rates than
older ones. Terns have a strong tendency to be monogamous, which has a positive effect on the number
of offspring. After the death of one of the partners the surviving one is late in its breeding activities
during the following season, or even skips one breeding season. The widowed individual sometimes
forms a pair with a previously known partner. In pair formatin either the 3 or the ¢ can take the more
active role. Both sexes are very similar in behaviour and the same applies for their amount of brooding
activity. Under certain circumstances homosexual pairs can be formed. They function quite well, for
instance in the brooding of eggs of another individual, which a single one is unable to accomplish. The
strong tendency towards individual bonds and monogamy is considered to be an intraspecific coadap-
tation with regard to the parental care and the colony breeding habits of the species.

Resumen

Estudios sobre la vida conyugal, familiar y social del Charrén Artico (Sterna paradisaea PONT.) con
especial interés en el devenir a largo plazo de las relaciones interindividuales.

El proceso conducente a la formacién de parejas en el charran 4rtico requiere un tiempo relativamente
largo, durante el cual van disminuyendo poco a poco componentes del comportamiento agresivo y tam-
biéndeapaciguamiento. Este proceso puededurar desde semanas hastaafios, acompanadodeunadisminu-
cién paulatina de las ritualizadas figuras del cortejo, que alfin pueden desaparecer por completo. Incluso
después de la primera cépula la unién conyugal sigue haciéndose mis estrecha. Parejas en el primer ano
de su apareamiento tienen un indice de divorcio mayor que las més antiguas. Estas aves poseen una recia
tendencia hacia la monogamia, la que produce un efecto positivo en el éxito de incubacién y de crianza de
la progenie. La muerte de uno de los cényuges generalmente tiene el resultado, de que el ejemplar viudo,
si es que logra pareja en la estacién de nidificacién siguiente, lo hace con retardo, o incluso deja pasar
un ano. A veces se une a un ejemplar soltero que ya conocia de antes. En el cortejo el papel mis activo
puede ser desempefado por el & como también por la ?. Ambos sexos son muy semejantes en su com-
portamiento, su participacidn en la incubacién es en término medio equivalente aproximadamente. En
circunstancias especiales pueden formarse «parejas» de igual sexo, que en ciertos aspectos como ser el
incubar de los huevos forman una unidad funcionante. Ejemplares sin pareja son incapaces de incubar.
La fuerte adhesién entre los individuos como también la monogamia fueron interpretados como adapta-
ciones intraespecificas con respecto a la neomelia como también a la modalidad de nidificar en colonias.
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1. Einleitung

Das Verhalten der Seeschwalben, insbesondere deren Balz und Brutpflege, wurde
an verschiedenen Arten einschliefflich der Kiistenseeschwalbe bereits mehrfach
untersucht (DESSELBERGER 1929, TINBERGEN 1931, 1932, 1938, DIRCKSEN 1932,
WacHS 1933, MARPLES 1934, SOUTHERN 1938, GOETHE 1939, BULLOUGH 1941, PAL-
MER 1941, STEINBACHER 1941, AUSTIN 1947, vAN DEN ASSEM 1954, CULLEN 1956,
10602, b, RITTINGHAUS 1962, BUsSE 1975, NADLER 1976, BORDEL 1977, NEUBAUER
1978). Es wurde auch durch Fotografien (SPILLNER 1971) und Filme (RITTINGHAUS
1969a, b, ¢, d, e, f, BUSSE in Vorber.) belegt.

In den meisten Fillen handelt es sich um Beobachtungen an Tieren, deren Identi-
tat nicht iiber lingere Zeit bekannt war. Es ist schwierig, etwa die Balz oder den
Kampf zweier Seeschwalben linger als einige Sekunden oder hochstens Minuten im
Auge zu behalten, spitestens beim Auffliegen verschwindet das Paar in der
Menge des Schwarmes. Eine weitere Schwierigkeit ist die Erkennung der Ge-
schlechter. Trotzdem konnten obengenannte Autoren ein allgemeines Bild des Ver-
haltens mosaikartig zusammenstellen. Da die Einzeltiere nicht individuell unter-
schieden wurden, mufiten zwangslaufig Erkenntnisse tiber langzeitiges Geschehen
ausbleiben. Das bedeutet, daff manche Zusammenhinge, die in langfristiger
ursichlicher Beziehung zueinander stehen, gréﬁtenteils bisher ungeklirt blieben.

Da es sich bei den Seeschwalben nicht um einen anonymen Verband handelt, wo
jeder jedem mit gleichen Voraussetzungen gegeniibersteht, sondern Einzeltiere
einander personlich kennen (DIRCKSEN 1932), und sich auflerdem die Beziehungen
zwischen den einzelnen Individuen wandeln, steht das momentan beobachtete
Verhalten in engen Zusammenhang mit den Vorerfahrungen und den entstandenen
Verbindungen der Individuen untereinander. Um diese Verhiltnisse zu kliren, war
eine gut erkennbare Individualkennzeichnung erforderlich, die die Verfolgung von
Einzelschicksalen tiber mehrere Jahre hinweg ermoglicht.

Es fehlt zwar nicht an Untersuchungen, die beispielsweise Brutplatztreue (Au-
STIN 1949, DROST 1953, GROSSKOPF 1957, COULSON et al. 1976) und auch die Part-
nertreue Uber Jahre verfolgen; aber sie berticksichtigen im allgemeinen nicht das
ubrige Verhalten im Werdegang der Beziehungen zwischen den Individuen, eine
Licke, die wir im vorliegenden Beitrag versuchen zu schlieflen.

2. Material und Methode

Die Untersuchungen wurden in sieben aufeinanderfolgenden Brutzeiten (1971 bis 1977) auf der Hallig
Norderoog (54° 32’ N; 8° 30’ E), einer Insel innerhalb der Gezeitenzone des Nordfriesischen Watten-
meeres, durchgefiihrt. Aus der dort briitenden Kolonie von etwa 1000 Paaren von Kiistenseeschwalben
(Sterna paradisaea) und auch einiger Fluflseeschwalben (Sterna hirundo) wurden etwa 50 Exemplare
mit Celluloid-Farbringen beringt und zwar zusitzlich zu einem Aluminiumring der »Vogelwarte
Helgoland«. Sowie die Vogel briiteten, und sie von den Nestern gefangen werden konnten, wurde zu-
sitzlich ibr Gefieder farbgekennzeichnet. Hierzu dienten alkohollsliche Farben der Firma Ciba Geigy.
Auch von einer fernbedienten Gefieder-Markierspritze konnte Gebrauch gemacht werden (BUSSE im
Druck). Da die zwei Hiitten, als einzige Behausung auf der etwa 8 ha grofien Hallig, mitten in der Kolo-
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nie lagen, konnten die meisten Beobachtungen von hier aus gemacht werden. Trotzdem wurden auch,
von Beobachtungszelten in Iglu-Form, die dem Wind geringen Widerstand leisten, Gebrauch gemach;.
In diesen, urspriinglich als Kinder-Spielzelte bestimmten Verstecken von 1,20x1,20 m Grundfliche
konnte man, ohne herauszukommen die Seeschwalbenkolonie durchwandern, indem man das Zelt ayf
den Schultern etwas hochstemmte und Stiick fiir Stiick weiterschob, was die Vogel kaum beunruhigte,

Beobachtet wurde mit bloflem Auge, mit einem Feldstecher und mit einem Fernrohr. Erginzend
wurde fotografiert und gefilmt. Die Beobachtungsprotokolle wurden auf Kassettenrecorder gesprochen
und danach in ein Register iibertragen, wo jedes Seeschwalbenpaar, beziehungsweise jede Familie ihy
eigenes »Familienbuch« bekam, das aus zusammengehefteten Karteikarten bestand. So konnten die
Daten iiber jedes Individuum allmahlich zusammengestellt werden; das Geschlecht wurde beispiels-
weise erst nach der Beobachtung einer Kopula eingetragen (davon ausgehend, dafl das 8 dabei oben und
das @ unten ist). Dieses ergab sich manchmal erst nach Jahren. Besonders hiufig wiederkehrende Ver-
haltensweisen, wie die Brutablésung und die Kiikenfiitterung wurden auf einem Ubersichtsblatt einge-
tragen. Die Brutablosungsaktivitit wurde spiter zwecks Erstellung von Aktogrammen mit einer eigens
konstruierten elektronischen Apparatur registriert, die an anderer Stelle beschrieben wird (Busse im

Druck). i

Statistische Priifverfahren wurden, sofern erforderlich, nach dem Chiquadrat-Test vorgenommen. Da
jedoch in vielen Fillen die Ereignishaufigkeiten des Verhaltens deutlich unterscheidbar waren, konnte
meistens auf weitere statistische Priifung verzichtet werden und zwar: 1. Bei offensichtlicher Signifikanz
(Beispiel: Wenn man von einem Individuum wochenlang zigmal tiglich angegriffen wurde, vom
anderen nur selten oder garnicht, so ist der Unterschied ohne statistische Nachrechnung erwiesen).
2. Bei Ausbleiben des Alternativereignisses (Beispiel: zeigten & eine Verhaltensweise mindestens 4mal,
@ dagegen iiberhaupt nicht, so ist der Unterschied nach dem Chiquadrat-Test auf dem 5%-Niveau abge-
sichert). In allen diesen Fillen wurde auf rechnerische Auswertung verzichtet. Die im Text aufgenom-
menen Feststellungen haben demnach eine Mindestabsicherung mit 5% Irrtumswahrscheinlichkeit, wo
jedoch nicht abgesicherte Einzelfille wiedergegeben werden, sind sie als solche gekennzeichnet.

Um sicherzustellen, daff irgendwelche Verhaltensweisen iiberhaupt reale Bedeutung haben und nicht
auf Verhaltens- oder Beobachtungsirrliufern beruhen, mufiten sie ebenfalls wenigstens 4mal registriert
worden sein, um erwihnenswert zu erscheinen. Wenn dennoch geringere Haufigkeiten angegeben
werden, so ist ihre Anzahl vermerkt.

Schliellich sind langfristige Verhaltensabliufe beziechungweise Einzelschicksale, sofern sie fiir das
Verstindnis des Sozialgeschehens von Bedeutung erschienen, exemplarisch dargestellt.

Von einigen Kritikern wird ein Fehlen an zahlenmifigen Daten und statistischen Erhebungen bemin-
gelt, was fiir Laboruntersuchungen ein gerechtfertigter Standpunkt sein mag. In diesen Felduntersu-
chungen gibt es jedoch viele Griinde, die gegen eine rechnerische Bearbeitung der Daten sprechen als da
sind: 1. Esist schwer, die Stichprobengréfe, die einer Berechnung zugrunde liegen miifite abzuschitzen.
Sie kann je nach Fragestellung und Methode theroretisch auf die ganze Kolonie von etwa 2000 Tieren
zuriickgefithrt werden, oder auf die etwa 50 markierten Altvégel zuziiglich des kleinen Rests der iiber-
lebenden in die Adultphase eintretenden beringten Kiiken, abziiglich der verstorbenen Altvégel, alles
sehr verinderliche unsichere Werte. In der Praxis kann man davon aber nur den in der jeweiligen Verhal-
tensweise liberschaubaren Teil der jeweiligen Stichprobe heranziehen. 2. Bei nicht genau abzuschitzen-
der Stichprobengrofie lohnt es sich nicht, aus den Protokollen alle Einzelbeobachtungen herauszuzih-
len. Anders bei bekannter Stichprobengrofie, was manchmal auch im Freiland méglich ist (vgl. Tab 1 und
Bussk et al. 1977, BUsSE 1977a) b). 3. Es gibt selbst bei individuell erfaflten Tieren Verhaltensweisen, die
sich fernab vom Beobachtungsort abspielen, was eine erhebliche Dunkelziffer darstellt. 4. Der
rechnerische Aufwand wiirde sich nicht rechtfertigen, er wiirde eher eine nicht vorhandene quantitative
Genauigkeit vortduschen. 5. Aus obigem wird oft mit qualitativen Angaben Vorlieb genommen, und
manche quantitative Daten nur als Abschitzung betrachtet.
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Ein Teil der Beobachtungen konnte durch Bild und Ton erginzt oder belegt werden. Als Filmkamera
wurde eine Beaulieu R 16 mit zwei »Zoom«-Objektiven verwendet (Schneider Kreuznach, Brennweiten
16 bis 60 mm und 80 bis 240 mm). Dazu wurde der Ton synchron, pilottongesteuert mit dem Uher 4200
Report—Stereo-Tonbandger&it aufgenommen. Da es am Untersuchungsort kein elektrisches Versor-
gungsnetz gibt, dienten als Energiequelle zwei Autobatterien zu 12 V; 44 Ah teils auf dem Festland auf-
geladen, teils an Ort und Stelle durch einen Windgenerator (Wechselstrom-Fahrraddynamo mit 38 cm
Propeller). Zusitzlich mufite ein Transformator verwendet werden (mehrere Abgriffe in der Sekundar-
wicklung), ein Gleichrichter und ein Ladewiderstand nebst Strommefigerit.

3. Ergebnisse
3.1 Partnerwerbung

TINBERGEN (1931) beschrieb bei der Fluflseeschwalbe (Sterna hirundo) im
zeitigen Frithjahr zwei Verhaltensphasen, und zwar die soziale Phase und die
sexuelle Phase, zwischen denen die Tiere hin- und herpendeln. Bei der 1. handelt es
sich vor allem um das Fliegen im Schwarmverband und das gemeinsame Rasten im
Watt; bei der 2. um die weitgehend individuell ausgerichtete Balz, bei der sich die
Paare bilden, und sich (vor allem bei der Landkontakt-Aufnahme) ein neuer
Gleichgewichtszustand zwischen Schwarmverhalten und Revieranspriichen
herausbildet. Ahnlich verhilt sich auch die Kiistenseeschwalbe (CULLEN 1956).

Im Frithjahr sieht man die im Watt rastenden Vogel auf relativ geringe Entfer-
nung nebeneinandersitzen. Plétzlich sieht man jedoch, daff zwei von ihnen sich
aufeinander zu bewegen oder umeinander tippeln, dabei die Hilse recken und die
Flugelbuge abspreizen. Stehen sie sich gegeniiber, richten sie thren Kopf steil auf,
tippeln sie umeinander oder nebeneinander her, so halten sie ihn schief, so daf§
immer die schwarze Kopfplatte voneinander abgewandt wird. Dieses Verhalten
wurde bereits insofern gedeutet, als es zwischen Furcht und Anziehung motiviert
seiund partnerbeschwichtigende Funktionen habe (vgl. CULLEN 1956, BUSSE 1975),
was durch Ausschalten der Aggression die Partneranniherung ermdglicht. Die
Korperhaltungen sind dabei sehr extrem, auch beziiglich des Abspreizens der
Fligelbuge, das als Ausdruck ambivalenter Motivation zwischen Flucht- und An-
griffsbereitschaft angesehen wurde (CULLEN op. cit.). Es ist offensichtlich, daf die
Vogel in dieser Phase der Balz zwar das Bestreben haben, einander zu nihern, aber
auch erhebliche Scheu voreinander zeigen. Jeder kleinste Schreck, daf} einer etwa
zu schnell ndherkommt oder ein Stolpern beim Tippeln hat eine Steigerung der ein-
genommenen Haltung zur Folge (vgl. CULLEN op. cit.). Auflerdem sind die Tiere
jederzeit bereit aufzufliegen, was die Beobachtung erheblich erschwert. Unsere
Protokollfragmente sind daher in dieser Verhaltensphase meist nur sehr kurz. Hier
handelt es sich nach unseren Aufzeichnungen um neugebildete oder gar um poten-
tielle Paare, bestehend aus Exemplaren, die in die sexuelle Verhaltensphase eintre-
ten, sich dann aber bald wieder wie der Rest des Schwarmes verhalten. Immer
wieder, wenn sie erneut Interesse aneinander zeigen, bekunden sie ihre gleichzei-
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tige Scheu durch die Kopfhoch- beziehungsweise Kopfschiefhaltung in extremer
Form. Die altverpaarten bekannten Seeschwalben haben wir in dieser extremen
Situation nie gesehen.

Die Balz kann aber in gleicher Form auch in der Luft weitergehen und wurde von
CULLEN (1960a) eindrucksvoll beschrieben.

Wenn das Koloniegeschehen sich nach der ersten Landkontaktaufnahme mehr
und mehr vom Watt auf das Halligland verlagert, wihrend die altverpaarten See-
schwalben ihre Reviere einnehmen (etwa 70% sind Altbriiter, vgl. Bussk 1975), fol-
gen ihnen die unverpaarten. Sie fliegen dabei manchmal mit einem Fisch im Schna-
bel oft die Gegend im Bereich ihres Geburtsnestes lings der Kiistenlinie auf und ab,
und lassen den Territorialruf verlauten. Hier zeigt sich dann, wenn sie neben
anderen Artgenossen einfallen wieder das gleiche Balzspiel wie im Watt, aber sie
konnen auch von den Revierinhabern durch Nickdrohen (BussE op. cit.), bei dem
im Gegensatz zum Kopfhoch dem Gegner die schwarze Kopfplatte gezeigt wird,
verjagt, oder schlicht und offen angegriffen werden.

Nach einigen Tagen erfolgloser Partnerwerbung verschwindet so ein unverpaar-
tes Tier meistens wieder fiir einige wenige Tage, um danach erneut in Erscheinung
zu treten, so verhielten sich jedenfalls unsere als Kiiken gekennzeichneten See-
schwalben, bei denen ferner auffiel, daf sie die ersten Male, da sie zu beobachten
waren, ohne Fisch im Schnabel balzten. Bei den darauf folgenden Streiffliigen in der
2. odere 3. Woche ihrer Anwesenheit hiufte sich das Beutetragen.

Bei diesen Balzspielen konnte festgestellt werden, daf} es sich nicht immer um 3
und ¢ handeln mufi, die umeinander hertippeln; es ist anzunehmen, dafl sie ihr
Geschlecht nicht sofort erkennen oder zumindest, daff auch von gleichgeschlecht-
lichen Partnern Reize ausgehen konnen, die zu einer balzihnlichen Handlung
fihren. So konnten wir ebenso wie CULLEN (1956) & beobachten, die sich wie ?
verhielten und ein anderes & um einen Fisch anbettelten, den sie dann weghaschten
und anschlieffend einem wirklichen ? anboten. Dieses Verhalten kann einen Riick-
fall der & in kindliches Betteln sein, das beim @ sowieso erhalten bleibt. In ihn-
licher Weise betteln Kiiken und seltener auch vorjahrige unausgefirbte Seeschwal-
ben manchen vollausgefirbten Junggesellen Fische ab, ohne an der iibrigen Balz
teilzunehmen. Die gekennzeichneten altverpaarten & konnten nur sehr selten
bettelnderweise beobachtet werden, héchstens andeutungsweise bei der Brutab-
l16sung. Oft geraten balzende Exemplare an bereits briitende Artgenossen;
meistens werden sie von ihnen verjagt. Manchmal regt die Beute die Briitenden
zwar zum Betteln an, wenn der andere mit dem Fisch nahe genug herankommt,
wird er ihm entrissen, und der Gebende wird wie jeder andere Eindringling verjagt.
Die auf dem Neste bettelnden waren sofern bekannt immer 2.

Obgleich der Fischanbietende das & ist, kann die Werbung auch vom ¢
ausgehen. Der werbende Teil bringt sich, gleichgiiltig welchen Geschlechtes er ist,
immer wieder dem Umworbenen in Erscheinung, der gerade um einen anderen
bemiiht sein kann. Es konnen manchmal in kurzen Abstinden verschiedene Indivi-
duen umworben werden. Die Polarisation auf ein bestimmtes ist in dieser Phase der
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partnerwerbung oft noch nicht deutlich. Vor allem bei Spitankommern in der
Kolonie fillt auf, daff sie nacheinander verschiedene Artgenossen anbalzen. Diese
spezwlle Situation der spat ankommenden ist wahrscheinlich mit einer Reizschwel-
lenherabsetzung durch Nichtbefriedigung verbunden, sodaf§ sie es mit jedem ver-
suchen. Die Regel der Beobachtung zeigte jedoch, dafl meistens ein bestimmtes
Individuum bevorzugt wird, selbst wenn es seinerseits tage- oder wochenlang kein
Interesse am anderen zeigt.

Die Partnerwerbungsphase dauert solange an, wie zumindest einer der Partner
kein deutliches oder ausschlieffliches Interesse am anderen zeigt.

3.2 Paarbildung

Die Phase der Paarbildung zeichnet sich dadurch aus, daff das Verhalten der
beiden Partner beginnt, sich jeweils ausschlief}licher werdend auf den anderen aus-
zurichten. Die Tiere werden oft — gleichgiiltig an welchem Ort — gleichzeitig ange-
troffen. Ein weiterer Ausdruck der Bevorzugung ist die Verringerung der Indivi-
dualdistanz, welches wiederholte Fiitterungen des @ ermdglicht. Wenn man beob-
achtet, daf} einige Male eine Fischiibergabe von einem & an dasselbe @ stattgefun-
den hat, kann man mit hoher Wahrscheinlichkeit annehmen, dafl aus beiden ein
Paar wird. Wihrend anfangs der Zeitpunkt vom Anbieten des Fisches bis zur An-
nahme seitens des @ sehr lange dauern kann und mit viel Kopfhoch, Beugehaltung
und Umeinandertippeln, Wiederauffliegen und auch einigen aggressiven Kompo-
nenten einhergeht, verkiirzt sich die Zeit zwischen Anbieten und Annahme bei den
Fitterungswiederholungen immer mehr. Anfangs vergehen dabei manchmal
Viertelstunden oder mehr, nach denen der Anbietende den Fisch des ofteren,
anstatt zu verfiittern, selbst auffrifft. Wenn es dann bei noch nicht fest verpaarten
Tieren zu einer Ubergabe kommt, ist es wiederholt nur ein Weghaschen des Fisches
durch das @, das anschlieflend flieht. Bei manchen Gelegenheiten ist es aber auch
so, dafl das & den Fisch zwar anbietet, ihn trotzdem, sobald das ¢ ihn ergreift,
doch nicht abgeben will, und es fangt ein gegenseitiges Zerren an der Beute an,
wonach sie dennoch in der Regel zum @ ibergeht, obgleich letzteres meistens
schwicher ist. Nach solchen ersten Fiitterungen ist die Kopthochhaltung der Vogel
sehr ausgepragt, selbst bei denen, die bereits einen deutlichen Vorzug fiireinander

aben.

Wihrend die Fiitterungs-Wiederholungen allmahlich immer schneller und rei-
bungsloser vor sich gehen, fillt auf, dafl die Partner immer weniger ausgeprigte
Balzstellungen einnehmen und manchmal sogar wegfallen lassen. RITTINGHAUS
(1965) zitiert von NADLER (1976) wies auf das Nachlassen ausgepragter Balzstel-
lungen bei der Zwergseeschwalbe (Sterna albifrons) hin. Diese Veranderung dauert
mehrere Tage bis Wochen. Dabei wird das 3 zwischendurch oft nestmuldenschar-
ren und dabei locken; ein Verhalten, das manchmal am Anfang auf mehr oder
weniger neutralem Gebiet im Watt ausgefiihrt werden kann, aber meistens erst
richtig beginnt, wenn sich die gesamte Aktivitat mehr auf etwas hoher gelegenes
Sandgebiet oder das grasbewachsene Land der Brutkolonie verlagert hat. Beim
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Muldenscharren des & steht das @ normalerweise nur dabei. Es ist aber nicht unbe.
dingt notwendig, daf8 das ? in der Nihe ist, ja es ist nicht einmal erforderlich, dag
die muldenscharrenden und lockenden & iiberhaupt ein @ haben. Wir konnten es
ausnahmsweise (mit Sicherheit belegt in 2 Fillen) an Végeln, die nicht verpaart
waren, feststellen. Es waren fremdaufgezogene zwischenartlich ausgetauschte
Kiistenseeschwalben, die wahrscheinlich wegen ihrer Fehlpragung keinen Partner
gefunden hatten (Busse & FRANCK, im Druck). Sie fithrten das gesamte Repertoire
im Alleingang aus, einschlieflich der entsprechenden Lautiufierung, die als Lock-
ton gilt (vgl. Sonagramme BussE 1975, 1977).

Wenngleich manches vermeindliche Paar, bei dem das & intensiv scharrte und
lockte, und das ? dicht daneben stand, am nichsten Tage wieder zerfiel (3-4 Fille
unter einigen zig), beeinhaltete das gemeinsame Muldenscharren allgemein eine
stirkere Festlegung auf den Partner als das blofle gelegentliche Umeinantertippeln
und Fischanbieten im Watt, das in kurzen Abstinden mit verschiedenen ausgefiihrt
werden kann (vgl. 3.1).

Ahnlich wie bei der Partnerwerbung kann der aktive Anteil der Geschlechter
beim Paarbildungsvorgang sehr verschieden sein. In einem kann das @ sich ziem-
lich passiv verhalten oder gar immer noch Fluchttendenz haben; es braucht auch
nicht unbedingt zu betteln, damit das & daran interessiert bleibt und weiter nach-
fliegt oder nachlauft, aber meistens bettelt es schliefflich doch. In anderen Fillen
kann es auch geschehen, daf die Paarbildung das Ergebnis eines standigen Folgens
und Bettelns seitens des ? ist, ohne daf} das & viel Aktivitat dabei zeigt. Es brau-
chen auch nicht unbedingt Fiitterungen voranzugehen (vgl. »Orangeschwinz-
chen« 3.4; 8. Absatz).

Eng mit der Paarbildung zweier Partner geht die Revierfestlegung einher. Die
bevorzugten Aufenthaltsorte der Gatten sind anfangs verschieden. Sie gleichen sich
nach und nach, wenn auch nicht ganz, einander an, sodafl eine Art gemeinsames
Revier entsteht, das gegen die Nachbarn durchgesetzt und dann weitgehend
von ihnen respektiert wird. Die Reviere der Paare sind stabiler als die der
Junggesellen, die es wihrend ihrer Abwesenheitszeiten immer wieder verlieren und
neu erobern miissen. Bei jungen Individuen konnte eine auffillige Beziehung und
Bevorzugung zu ihrem Neststandort festgestellt werden, als sie in geschlechts-
reifem Zustand wieder in ihre Brutkolonie zuriickkehrten. Dieses deckt sich mit
der Aussage, die DROST & SCHILLING (1940) fiir die Silbermdwe machten.

Das gemeinsame Revier kann sowohl im urspriinglichen Bereich des 3 als auch
des ? gegriindet werden. So nimmt es nicht Wunder, wenn ein seit Tagen beobach-
tetes Tier sich plotzlich der Kontrolle entzieht, und schliefllich an ganz anderem
Orte mit dem neuen Gatten, den es inzwischen fand, angetroffen wird. Die Reviere
konnen auf sehr verschiedene Weise zustandekommen, was auf folgende Umstinde
zuruckgefiihrt werden kann: 1. Dafl sowohl das 3 als auch das @ das nachfolgende
also auch revierverindernde Individuum sein kann. 2. Dafl das Revier in Balz-,
Nest- und andere Reviere aufgegliedert sein kann, die nicht immer riumlich zusam-
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menhingen. 3. Dafl in der Brutkolonie eine relativ hohe Brutdichte herrscht, bei
der ein gegenseitiges Gleichgewichtssystem zwischen gegenseitiger Verdringung
und Duldung der Nachbarn besteht, was ebenfalls einen Standortwechsel verur-
sachen kann.

So individuell unterschiedlich wie das Zustandekommen der Reviere ist auch die
Entstehungsgeschichte eines jeden werdenden Paares. Ein Grund dafir diirfte sein,
dafl sowohl dem einen als auch dem anderen Geschlecht die aktivere paarungs-
willigere oder die passivere zuriickhaltendere Rolle zukommen kann. Méglicher-
weise ist es ebenfalls auf diese Unterschiedlichkeit zuriickzufiihren, daff sich die
Paarbildung bei einigen Verbindungen innerhalb von Tagen oder Wochen vollzieht,
wihrend sie bei anderen viel Zeit beansprucht, wenn beide Partner nicht sehr aktiv
sind. Nach unseren Verhaltensprotokollen kann es sich dabei sogar um einige Jahre
handeln. Im Normalfall bildet sich ein Paar innerhalb einer Saison und kann —
wenngleich etwas spiter als die Anderen — erfolgreich miteinander briiten.
Obgleich die Festigung der Paarbildung (vgl. 3.3; 1. Absatz) noch nach der Kopula
und Eiablage fortschreitet, kann man Partner, die bereits kopuliert haben als relativ
gefestigte Paare betrachten. Vergewaltigungen seitens der & scheinen weitgehend
ausgeschlossen zu sein. Verfihrungen seitens kopulationsauffordernder ¢ ohne ein
gewisses Mafl an Partnerbindung sind selten. Dennoch beobachtete RITTINGHAUS
(pers. Mitt.) ein Flufiseeschwalben- ¢ das vorbeifliegende Artgenossen in Kopu-
lationsaufforderung anbettelte und nacheinander von verschiedenen 3 befriedigt
wurde, ohne jedoch eine Paarbindung einzugehen oder Eier zu legen. Andererseits
beschreibt CULLEN (1956) einen Versuch bei dem eine von ihm ausgelegte tote
Kistenseeschwalbe von einem & mit Kopulationsversuchen bedacht wurde. Bei
lebenden beobachtete er ebenso wie wir, dafl hin und wieder &, die sich nicht an das
? heranwagen, am Boden Kopulationsbewegungen ausfiihren, die von Sperma-
abgabe begleitet sein konnen.

Es konnte nicht nachgewiesen werden, ob die Kopula zur Paarfestigung beitrigt,
wohl aber, daf} sie normalerweise nur bei einigermafien fest verpaarten Tieren
moglich ist, denn erst in diesem Zustand sind die auf Trennung und Individualab-
grenzung ausgerichteten Verhaltensschranken soweit abgebaut, daf} es zu diesem
Schritt kommen kann. Dennoch kénnen diese Schranken durch besondere, wie die
oben erwihnten, Umstinde mit Reizschwellenherabsetzung oder Aggressionsaus-
schaltung durchbrochen werden. Daraus kann man schlieflen, daff die Kopulations-
appetenz unabhingig von der Partnerbindung bestehen kann, daf§ sie jedoch von
letzterer, also durch ein weitgehend komplizierteres und individuell ausgerichtetes
soziales Zusammenspiel zwischen den Partnern unter Kontrolle gehalten und
gesteuert wird.

Ferner besteht auch eine gewisse zeitliche Trennung zwischen dem Fiitterungs
und dem Kopulationstrieb. Obgleich es dem & sicherlich unmittelbar nach dem es
das @ fiitterte, ein Leichtes wire es zu besteigen, geschieht dies im Allgemeinen
nicht. Fiitterung und Kopula diirften, wenn iiberhaupt, nur sehr schwach
miteinander gekoppelt sein (vgl. Busse 1975). Die Rolle der Fiitterung gehort viel-
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mehr in den Funktionsbereich der Paarbildung und nicht der Kopula, ganz anders
als es bei manchen Spinnen und Fliegen der Familie Empididae der Fall ist, be;
denen die Beuteiibergabe direkt den Weg zur Kopulation erméglicht.

Da iiberall gefiittert werden kann, ist die Menge der verfiitterten Fische schwer
zu quantifizieren, das @ erhilt aber wahrscheinlich nur einen relativ kleinen Antei]
ithres Gesamtfutterbedarfes von ihrem &.

3.3 Verhalten verpaarter Tiere

Es ist schwer zu entscheiden, woran man die Enge der Bindung zweier Partner
messen soll. Thre riumliche und zeitanteilmiflige Nihe zueinander hat nur einen
begrenzten Aussagewert, der langzeitliche Wandel der Beziehungen lifit jedoch
einige weitere Zusammenhinge nachweisen: Einer ist das weitere Nachlassen aus-
gepragter Balzhandlungen mit beschwichtigender Funktion und ambivalenter
Motivation (vgl. 3.1 und 3.2). Hinzu kommt die Tatsache, dafl dltere Paarverhilt-
nisse schwerer zerfallen als neuere(Tab. 1). All das kann als allmahlicher Anstieg des
gegenseitigen »Vertrauens« gedeutet werden. Uns altbekannte Paare verhielten
sich, wenn sie im Frithjahr erneut im Brutgebiet eintrafen von vornherein wie alt-
verpaarte Tiere. Der Paarbildungsvorgang braucht sich ebenso wie es bei anderen
Charadriformen bekannt ist, nicht alljahrlich zu wiederholen. Altverpaarte See-
schwalben sitzen am Anfang der Brutsaison oft und stundenlang in einigen Dezi-
metern bis Metern Entfernung voneinander an ihrem Balzplatz. Ab und zu wird
das @ gefiittert.

Anfangs nahm ich an, daf} bei alten Paaren weniger gefiittert wird, das liegt aber
wahrscheinlich daran, daf} in diesen Fillen die Fiitterungen ofter der Beobachtung
entgingen, weil sie unauffillig und schnell vonstatten gehen, wihrend sie bei wer-
benden oder neuen Paaren durch thre Dauer und Umstandlichkeit die Beobachtung
auf sich lenkten. Um Verfilschungen auszuschlieffen, soll daher von einem statis-
tischen Vergleich abgesehen werden. Man kann aber trotzdem annehmen, daf die
Futterungshaufigkeit groflenordnungsmiflig ahnlich bleibt und in keiner Weise mit
der drastischen Abnahme der auffilligen Balzstellungen zu vergleichen ist.

Ein weiteres Verhalten, das bestehen bleibt und sich jihrlich in gleicher Weise
wiederholt ist das Nestmuldenscharren und das Zunestelocken des 3. Das @ fingt
mit dem Scharren meistens erst nach der Kopula an, am intensivsten vor und nach
der Ablage des ersten Geleges. Wihrend dieser Phase wird das Scharren sehr oft
vom Aufraffen von Nistmaterial begleitet. Manchmal scharren Partner an verschie-
denen Orten, oder dicht nebeneinander an verschiedenen Nestmulden.

Festverpaarte Tiere haben lingere Rastzeiten im Revier als noch nicht festver-
paarte. Zwischendurch kommt es dann vor, dafl etwa das @ anfangt zu betteln, und
das 8 um das @ umbhertippelt, bis es zur Kopula kommt. CULLEN (1956) beschreibt
vor der Kopula eine vorkopulatorische Haltung des &, wobei es sich nicht so stark
in die Hohe streckt wie bei dem Kopfhoch- oder dem Kopfschiefhalten, dabei wird
nur der Hals senkrecht gehalten und ein wenig verdickt, wobei der Kopf waage-
recht bleibt. Die Kopula scheint aber immer, obgleich die Vogel altverpaart sind,
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eine Unterschreitung der Individualdistanz zu sein, daher tritt die Kopfhochhal-
rung mit ihrer beschwichtigenden Funktion wihrend der kopulationsbereiten Zeit
erneut auf, wenngleich sie bisweilen nur angedeutet wird oder mit der vorkopula-
rorischen Haltung des 3 verwechselt werden kann. Nach der Kopula zeigen beide
Partner erneut eine ausgepragte Kopfhochhaltung, obgleich sie sie ansonsten —auch
bei der Fiitterung — aufgegeben hatten. Wihrend die Kopulationsappetenz des 3
ofters von der Kopfhochhaltung begleitet wird, so zeigt das ? in fortgeschrittener
Phase nur noch das Betteln. Wenn die Partner in ihrem gegenseitigen Verlangen
nicht voll aufeinander abgestimmt sind, so ist die Kopula praktisch ausgeschlossen.
Auch bei festverpaarten Seeschwalben konnten gewaltsame Kopulationen nicht
beobachtet werden. Wenn sich die Gatten aber in der Kopulationsbereiten Phase
befinden, die einige Tage dauert, dann wiederholen sie diese ein bis mehrmals am
Tage, wobei es nicht bei jedem Versuch zur Sameniibertragung kommt. Dieses
Verhalten dirfte bei in der Saison verpaarten wie auch bei mehrjihrigen Partnern
gleich sein. Wihrend der kopulationsbereiten Zeit und auch in der Zeit bis zur
Fiablage wird das @ vom & gefiittert. Im Revier konnten bis 6 Fiitterungen am Tage
beobachtet werden, hinzu kommt die Dunkelziffer der unbeobachteten Fiitterun-
gen im Revier und vor allem draufien im Watt.

So wie Junge bei der Erlangung der Geschlechtsreife einen gewissen Vorzug fiir
ihr Geburtsrevier haben (vgl. 3.2;3. Absatz) gilt in wesentlich stirkerem Mafe, daf}
Altverpaarte ihr Nest vorzugsweise nahe dem vorjahrigen errichten. Die genaue
Nestlage variiert von Jahr zu Jahr von der Benutzung derselben Mulde, bis zum
Abstand von wenigen Metern. In einigen Fillen in denen die Nester einer Saison
Schritt fiir Schritt an einen ganzlich anderen Ort gebracht wurden, konnte eine
kiinstlich herbeigefithrte Gewohnung und Bindung fir das folgende Jahr an den
neuen Standort herbeigefiihrt werden (2 Fille).

Die ortliche Umgewohnbarkeit ist eine wichtige Voraussetzung dafiir, daff auch
Partner mit urspriinglich entfernten Revieren sich in Bezug auf den Standort aufein-
ander einstellen konnen, das war bei Wiederverpaarugen von Witwer besonders
deutlich. Fiir die Revierwahl kann sowohl das & als auch das ¢ den Ausschlag
geben (vgl. 3.2; 6. Absatz). Uber die genaue Lage des Neststandortes entscheidet
letztlich das ?, und zwar durch die Ablage des ersten Eies. Es kann in einer der
Mulden, die das & scharrte, zu liegen kommen, es wird aber auch manchmal auf
unvorbereitetem Boden abgelegt. Bei der Standortentscheidung spielen mehrere
Faktoren mit: 1. Das @ hat eine Vorliebe fiir einen Platz, der nicht immer genau mit
dem des 3 zusammenfallen mufl. 2. Die Nachbarn iiben auf eine Entfernung von
mehreren Dezimetern bis Metern einen gewissen Verdringungseffekt aus, so daff
es eine Rolle spielt, ob die Nachbarn gerade wihrend der Eiablage anwesend sind
oder nicht. 3. Die Hochststinde der derzeitigen Hochwasser treiben die Tiere
gegen das Land. Es deutet einiges darauf hin, daff die @ ihre Eier ungern auf vonden
letzten Fluten befeuchteten Flichen ablegen. 4. Der Zufall ist auch nicht auszu-
schlieffen, insofern als das erste Ei manchmal da liegt, wo das Legen das ¢ iiber-
kommt. Manches Ei wird in ein fremdes oder sogar artfremdes Nest gelegt. Dies
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gilt auch fir Flufl- und Rosenseeschwalben (Sterna dougalli, vgl. HAYS 1975). Ayf
Norderoog legten einige Kiistenseeschwalben in Nestern von der Brandseeschwa]-
be (Sterna sandvicensis) oder des Austernfischers (Haematopus ostralegus) ab, was
anschliefende Auseinandersetzunge zur Folge hatten.

Wahrend der Grund fiir manche Gelegestandortwahlen ersichtlich war, war er
fir andere unerklirlich. So beispielsweise, als das @ »Orangeriickenbrust« im Jahy
1974 in 15 m Entfernung von dem tiblichen Neststandort ablegte, zu welchem es in
den folgenden Jahren zuriickkehrte. Nach einem Hochwasser-Verlust liegt das
Nestgelege meistens etwas weiter landeinwirts und somit hoher.

Das 3 folgt dem ? zum Gelege, welches in 2 bis 5 Tagen mit 2 oder manchmal
3 Eiern vollstindig ist.

Trotz Nachlassens aller ausgeprigten Balzstellungen mit beschwichtigender und
aggressiver Funktion lassen diese sich, aufler bei der Kopula, auch kiinstlich bei
besonderen Erregungszustinden wieder hervorrufen:

So lieferte das Paar »Orangex, als ein Spiegel in unmittelbarer Nihe des Nestes aufgestellt wurde, einen
erbitterten Kampf gegen das eigene Spiegelbild, wobei das 3 im Durcheinander des Gefechts auch

seinem @ einige Schnabelhiebe auf den Kopf gab. Selbst nach Entfernen des Spiegels begegneten sich die
Partner iiber mehrere Male mit der Kopfhochhaltung, die sie ansonsten kaum mehr gezeigt hatten.

Bei vielen Situationen mit Kopfhochhaltung alter Paare konnte festgestellt
werden, daf} sie entweder nach auflen gerichtet, oder durch duflere Einfliisse be-
wirkt wurden. Auch das Nickdrohen gilt im allgemeinen Eindringlingen oder Re-
viernachbarn, aber gegeniiber letzteren tritt ebenfalls eine GewShnung und ein
Nachlassen dieser Drohgebarde ein. Etablierte Nachbarn kimpfen kaum noch. Sie
dulden einander, solange sie sich in den gewohnten Abstinden aufhalten. Fremde
werden bei weit groflerer Entfernung attackiert.

In unmittelbarer Nihe des Nestes wird normalerweise nur der Partner geduldet
(spater auch die Kiiken). Eine experimentelle tatsichliche Annaherung zweier
Nachbarn (Abb. 1) oder auch eine vorgetduschte Anniherung durch den obenge-
nannten Spiegelversuch kann Kimpfe hochster Intensitit bewirken, wobei der
Sichtkontakt ausschlaggebend ist. Wird er unterbrochen, so wird der Kampf
beendet (Abb. 2).

Abb. 1 Auseinandersetzung zwischen einer Kiistenseeschwalbe (»Schlifenweiffstern«) und einer Flufi-
seeschwalbe (? »Gelbkragen-F«) bei kiinstlicher Anniherung der Nestreviere. Die Nestmulden wurden
Schritt fiir Schritt an ein sichttrennendes Brett herangeriickt und dann das Brett vom Versteck aus weg-
gezogen (vgl. BUSSE et al. 1977). Dieses ist eine direkte und wenig ritualisierte Form des Kampfes: a)
Schnabelfassen; b) Zerren; c) Schnabelschnappen, hierbei wird das Zuschnappen des Gegners durch
schnelles seitliches Kopfschiitteln erschwert, so daf§ beide in schnellem Wechsel wiederholt ins Leere
schnappen, bis einer den Schnabel des Gegners fafit. — Aufnahmen KARIN BUsSE.

Fig. 1 Fight between an arctic tern and a common tern. The nests were artificially brought together to
both sides of the board that was removed afterwards by a string from a hide (see BUSSE et al. 1977). This
isadirect and less ritualized way of fighting. a) beak sizing; b) pulling; c) beak pecking, here the birds try
to avoid to be grasped by shaking their heads quickly so that they repeatedly fail to size each other’s beak
till one of them gets hold of it. — Photographs KARIN BUSSE.
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Abb. 2 Bei Wiedereinsetzen des Brettes wird der Kampf sofort beendet. Auch die nach einigen Tagen
geschliipften Kiiken werden normal gefiittert. Hier fiittert der Partner von »Schlifenweifistern« (Ge-
schlecht unbekannt) das Kiiken direkt. Rechts reicht das & den Fisch erst an das @ (»Gelbkragen-F«),
welches ihn anschlieffend an das Kiiken weitergibt. — Aufnahmen KARIN BUSSE.

Fig. 2 The flight ends immediately when the board is replaced. The chicks that hatched a few days later
were fed normally. Here one of the partners (sex unknown) feeds the chick directly. On the right the &
gives the fish to the ® which gives it to the chick. — Photographs KARIN BussE.

Die Spiegelversuche, die BORDEL (1977) durchfiihrte, erbrachten kein Kampfergebnis. Er stellte die

Spiegel in 20 bis 25 cm Entfernung vom Nest auf, sodafl das eigene Spiegelbild vom Vogel in der doppel-
ten Entfernung gesehen wird. Im 50 cm Bereich liegt aber schon die Duldungsgrenze der Nachbarn, was
hierbei ebenfalls eine Rolle gespielt haben kann. BORDEL (op. cit) begriindet sein Ergebnis mit der
Unvollstindigkeit der Reizsituation (unter anderem durch das Fehlen von Lautiuflerungen). Eine sicher
erhebliche Hiirde bei diesen Versuchen stellt auch die Landschaftsverinderung der Nestumgebung
durch den Versuchsaufbau dar. Zu bedenken ist ferner, daf} es seltene Situationen gibt, bei denen ein
drittes Individuum in der Nahe des Nestes geduldet wird.
Sowohl die Versuche als auch die Beobachtung ohne experimentelle Veranderungen
deuten darauf hin, daf in der Seeschwalbenkolonie ein flielendes Gleichgewicht
besteht zwischen gregaristischen Neigungen, die zur Koloniebildung fithren, und
gegenseitigem Revierverhalten, das einen Mindestabstand der Paare bewirkt, wobei
aber die Individualitit der Beziehung eine wichtige Rolle in der Wahl des Mindest-
abstandes spielt.

3.4 Partnertreue

Vorausgesetzt, dafl die Gatten noch am Leben sind, so trifft man beide mit hoher
Wahrscheinlichkeit regelmaflig jedes Jahr erneut zusammen an (vgl. Busskg 1975).
Es ist nicht geklart, ob sie in den Uberwinterungsgebieten beieinander bleiben. Es
gibt Argumente die dafiir, und andere die dagegen sprechen.

Dafiir spricht, dafl die Tiere, die uns als Paar bekannt waren, sich in jedem Jahr
bereits bei ihrer Ankunft im Brutgebiet in der fiir die Altverpaarten typischen



K. BussE: Ehe-, Familien- und Sozialleben der Kiistenseeschwalbe 87

Weise benahmen (vgl. 3.3; 1. Absatz). Viele kamen beinahe gleichzeitig an, und
selbst wenn einige Tage dazwischenlagen, zeigte sich der allein sitzende Partner an
der Balz aller anderen weitgehend unbeteiligt. Wenn sie jedoch zusammen sind,
verhalten sie sich auch fern vom Revier in fir festverpaarte Seeschwalben charak-
teristischer Weise.

Gegen ein Zusammenbleiben im Uberwinterungsgebiet spriche eventuell, dafl
die Gatten manchmal im Abstand von einigen Tagen erstmals erneut im Brutgebiet
angetroffen wurden. Ein dauerndes Zusammenbleiben ist ferner fiir das Fortbe-

stehen der Paarverbindung nicht erforderlich. DIRCKSEN (1932) wies nach, daff sich
die Partner, nach einer Trennung durch Verschleppen des einen, bei seiner Riick-
kehr noch nach Tagen oder Wochen auf Anhieb wiedererkennen. Uber lingere
Zeitriume, etwa von einer Saison zur anderen, soll nach FULLER @ ein verletzt ge-
fangen gehaltenes Tier in der nichsten Saison wieder denselben Partner gefunden
und angenommen haben. Es ist moglich, daf§ sich der eheliche Verband aufierhalb
der Brutzeit, wie sich auch wihrend der Brut- und Aufzuchtzeit die Abschnitte des
Beieinanderseins vermindern (vgl. 3.5; 9. Absatz), ebenfalls raum- zeitlich lockert.
Aber trotz der beinhalteten Kontaktverminderung bleibt eine partnerliche Bezie-
hung bestehen. Die individuelle Bindung ist demnach relativ raum- und zeitunab-
hingig. Daher miissen wir den Begriff der Bindung in dhnlicher Weise wie
TsCHANZ (in Vorbereitung) gebrauchen, nach welchen die riumliche Nihe beim
Eltern-Kind-Verhiltnis keine wesentliche Aussagekraft tiber die Bindung hat.
Ahnliches gilt in iibertragener Weise fiir die eheliche Bindung der Kiistensee-
schwalben. Fiir uns ergab sich als brauchbarer Mafistab fiir die Stirke oder Enge der
Bindung der Umstand, wie leicht oder wie schwer sie zerfillt (vgl. Tab. 1 und letzte
3 Absitze dieses Kapitels).

Nach den vorausgegangenen Erwigungen kann Reviertreue auf keinen Fall
alleine als Ursache fiir den Paarzusammenbhalt dastehen, wohl aber die personliche
Bindung an den Gatten.

Die Seeschwalben briiten, selbst wenn beide am Leben sind, nicht in jedem Jahr.
Manche Paare lassen, obgleich sie im Brutgebiet sind und das @ gefiittert wird,
manchmal ein Brutjahr ausfallen. Im Jahr 1975 waren es 25 bis 30% der Paare. Wit-
wer finden manchmal erst in dem nachsten Jahr einen Partner. Auch die, die in der
ersten Saison nach dem Tode des Gatten noch einen neuen finden, sind in ithrer Brut
verspitet. Sie neigen dazu, den Anschluff zu verpassen, weil sie anfangs am Kolo-
niegeschehen so unbeteiligt sind, als wiirden sie noch auf den ehemaligen Partner
warten.

RITTINGHAUS (pers. Mitt.) registrierte Fille, in denen Zwergseeschwalben, die,
nachdem sie zwischenzeitlich mit einem anderen gebriitet hatten, wieder zu ihrem
ehemaligen Gatten zuriickkehrten. Bei den allerdings erst siebenjahrigen Unter-
suchungen an der Kiistenseeschwalbe konnten wir solches nicht feststellen. Wenn-
gleich die meisten Verbindungen durch den'Tod eines Partners aufgelost werden, so
gibtes weitere Wege, liber die ein Paar zerfallen kann, dabei spielt die Vorgeschichte
der Tiere eine wichtige Rolle.

@ Leider lief} sich der Beobachter brieflich nicht ausfindig machen
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Die Norm ist, dafl verpaarte Tiere in Bezug auf Revierteilung, Fiitterungen,

Balzversuchen und Kopula mit Fremden keinerlei Beziehungen zustandekommep,
lassen. Sowohl & als auch @ verjagen Eindringlinge beiderlei Geschlechts wie
Rivalen. Am konsequentesten sind dabei die 8. Diese Verhaltensschranken kénnen
abgeschwicht oder durchbrochen werden, wenn beispielsweise ein fremdes & mit
einem Fisch bei einem briitenden ¢ einfillt. Es kann zur auflerehelichen Fiitterung
kommen. Sie hat normalerweise bis auf wenige Ausnahmen keine weiteren Folgen.
In den von uns beobachteten Fillen waren die Eindringlinge unverpaarte 3, die
sich um die briitenden @ wihrend der Abwesenheit ihrer eigentlichen Gatten be-
mithten. Ahnliches erwihnte GOETHE (pers. Mitt.) von der Heringsmowe (Larus
fuscus) und NADLER (1976, S. 64) von der Zwergseeschwalbe.
Das ? »Orangenriickenbrust« wurde eine Zeitlang (Beispiel vom 24. 5. 1974) von einem fremden &
behelligt. Letzteres tippelte anfangs mit Kopfhoch um das briitende @, spiter wurde es, da es mit direk-
tem Drohen reagierte, von dem 3 ebenfalls mit direktem Drohen bedacht, aber auch mit Nickdrohen
(Stellungen vgl. Busse 1975). Es entstand ein gegenseitiges Zerren an den Schnibeln mit anschliefendem
Aufwirtsgeflatter. Verfolger war das @. Das fremde 3 fiel ein, rief den Territorialruf und bebriitete
zwischendurch die Eier. Sie saflen abwechselnd einander verjagend auf dem Nest, wobei der Eindring-
ling aufler aggressiven Verhaltensweisen immer wieder solche der Balz vollfithrte. Es kam zu erneutem
Schnabelzerren. Einmal riff der Eindringling sogar an der Schwanzfeder des @ . Die Oberhand verlagerte
sich allmdhlich von dem 2, das verhiltnismifig schmichtig war, auf das fremde &, das nun beim Auf-
wirtsgeflatter als Verfolger fungierte. Dem Treiben wurde durch das Erscheinen des angestammten &
»Orangefliigel« schlagartig ein Ende gesetzt, und das Paar briitete in normalem Wechsel weiter.

Das Eindringen fremder & kann auch in weit weniger aggressiver Weise als im obigen Beispiel von-
stattengehen. So wurde @ »Gelbkragen« mehrmals von fremden & gefiittert, ohne dafl Aggression zu
beobachten war. »Gelbkragen« war ohnehin fremden 3 gegeniiber wenig aggressiv. Trotzdem kam es
lediglich zu Fiitterungen und ein wenig Tippeln des fremden & um das Nest auf dem das ¢ weiterbrii-
tete. Von dem @ »Weififleckkopf« wurde nach einigen Tagen Anlaufzeit mit heftiger Verteidigung ein
fremdes 3 sogar in der Nihe des Nestes geduldet. Es kam zwei mal zur Brutabldsung, wobei das fremde
aber hochstens fiir Sekunden auf den Eiern blieb.

In den meisten Fillen hatten eindringende & bis auf eine beobachtete Ausnahme (siehe unten) keine
Aussicht auf Erfolg. Sie kdnnten allenfalls bei Ausfall des angestammten Gatten zur Ersatzminnchen
werden. Ehescheidungen sind ebenfalls selten. Hier sollen lediglich zwei besser beobachtete Beispiele
angefiigt werden.

Eine der geschiedenen Ehen war die vom & »Orangefliigel« und seinem zweiten ¢ »Orangeschwinz-
chen«. Es war einer der Fille, bei denen das @ bei der Partnerwerbung die aktive Rolle gespielt hatte,
indem es dem ausweichenden Witwer immer nachgeflogen war. Zum Umeinandertippeln kam es kaum;
das @ hat eindeutig mehr gelockt und nestmuldengescharrt. Obgleich das 3 sein ehemaliges ? gut und
reibungslos gefiittert hatte, kam es beim neuen Paar erst nach der Kopula zur ersten beobachteten Fiitte-
rung, und selbst dann wollte das & den Fisch nicht einmal gleich loslassen. Es kam immer wieder vor,
dafl das & vor dem @ auswich oder sich abweisend verhielt. Es »fremdelte«. Dennoch kam es zur Eiab-
lage. Auf dem Nest wurde das @ nicht gefiittert. Am 9. Bebriitungstag wurde es von einem fremden 3
mehrmals durch Umtippeln, Kopfhochhaltung und Beugehaltung veranlafit vom Nest zu fliegen. Am
Nachmittag desselben Tages tippelten beide in einer ganz normalen Balz in 10-20 m Entfernung von dem
Nest. Alsdas 3 »Orangefliigel« wiederkam, gab es Verfolgungsfliige hdchster Intensitit, wobei der Ver-
folger, das alte &, anfangs zweifellos der Uberlegene war. Beide 3 wiederholten das Aufwirtsgeflatter
alle paar Minuten, wobei sie jedesmal so hoch stiegen, daf§ sie kaum noch als winzige weifle Piinktchen
am Himmel zu sehen waren. »Orangefliigel«, der Verfolger, war dabei viel aggressiver und sein Geflatter
wesentlich intensiver, wobei er sich verausgabte und allmihlich ermattete, wihrend der andere mit nur
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Jeichtem Fliigelschlag stindig auswich. In den lingeren Pausen, die nach mehreren Flatterziigen einge-
Jegt wurden, bebriitete »Orangefliigel« die Eier des ?, das in einiger Entfernung mit dem anderen 3
palzte. Nach drei Tagen weiterer Bebriitung, die durch Flatterziige und durch den Nahrungserwerb
unregelmiflig unterbrochen wurde, verlief & »Orangefliigel« endgiiltig die Eier. Das neue Paar dagegen
errichtete eine Woche spiter in 25 m Entfernung ein neues Nest mit nur einem Ei.

Eine weitere Scheidung wurde im Gegensatz zur letztgenannten allem Anschein nach nicht durch
einen Nebenbuhler bewirkt. Das & »Schwarzblau« und sein sehr junges @ »Schwarzring« (2 Jahre)
verlieflen vermutlich durch menschliche Stérung ihr spitangelegtes Nest und waren auch im kommen-
den Jahr noch am Leben, jedoch ohne miteinander und auch nicht mit fremden zu verkehren. Die Spur
des @ haben wir anschlielend leider verloren, es konnte gestorben sein, das 3 hat drei Jahre nach Ver-
Jassen des Nestes zwar erneut mit einem weiteren @ gebalzt, aber zur Eiablage kam es bisher nicht
wieder.

Statistisch lieffen sich folgende Zusammenhinge in Verbindung mit dem Paarzu-
sammenhalt ersehen (Tab. 1)

a) Jungverpaarte Seeschwalben haben eine hohere Scheidungsrate als die mehr-
jahrig verpaarten;

b) Jungverpaarte verlassen haufiger die Eier als die mehrjihrig verpaarten;

¢) Nach Verlassen der Eier ist die Scheidungsrate hoher als wenn die Tiere ihr
Gelege beibehielten.

(Diese Aussagen sind statistisch nach dem Chiquadrat-Test fiir eine Irrtumswahr-

scheinlichkeit p < 0,01 abgesichert).

Tab. 1 Vergleich der Haufigkeiten von Scheidungen und Verlassen des Geleges, je nachdem, ob es sich
um mehrjahrig (= Altverpaarte) oder erstjihrig (= Neuverpaarte) Kiistenseeschwalben handelt (X*-Test;
p <0,01).

Eier ausgebriitet Eier verlassen gesamt
a) Altverpaarte 14 1 15
Neuverpaarte 3 6 9
geblieben geschieden gesamt
b) Altverpaarte 15 0 15
Neuverpaarte 5 4 9
anschl. geblieben anschl. geschieden gesamt
c) Eier behalten 17 0 17
Eier verlassen 3 4 7
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Die sinnvollste Erklarung diirfte hier sein, dafl mit dem Alter der Verpaarung dje
Bindung der Partner aneinander sich weiter festigt (a); und auch der Bruttriel,
stirker wird (b). Die Jiingeren lassen sich leichter durch negative duflere Einfliisse
vom Brutgeschift abhalten, was unter Umstinden zusitzlich eine sofortige Schej-
dung beinhaltet. Auch ein ilteres Paar wurde durch Storung zum Nestverlassen
veranlafit, es folgte jedoch keine Scheidung. Bei allen diesen Erhebungen wurden
nur Paare berticksichtigt, die bei vorhandenem Gelege dieses verlieflen. Die hiufig
durch Sturmfluten zerstorten Gelege wurden hier nicht einbezogen; sie hatten im
Normalfall keine Scheidung zur Foge. Die Sturmfluten erfafiten jedoch vornehm-
lich die friihlegenden alten Paare. Von den Jungen, die spiter legen, haben wir daher
keine Daten ihrer Reaktionsweise auf die Hochwasserstdrungen, die einen statis-
tischen Vergleich hitten erméglichen kénnen.

Ob die Erfahrung des Gelegeverlustes an sich scheidungsauslosend ist,
beziehungsweise das Behalten der Eier oder deren erfolgreiches Ausbriiten paar-
bindend wirkt, ist zwar denkbar, aber hiermit nicht eindeutig nachgewiesen (siche
Diskussion: 4.; 13. Absatz). Bei Paaren, die jedoch selber ihre Eier im Stich lassen
trennen sich oft die Gatten.

Esist bekannt, daf dltere Lariden in verschiedenerlei Hinsicht, wie Partnertreue,
sozialer Durchsetzungsfihigkeit und Bruterfolg den jiingeren Artgenossen iiber-
legen sind (COULSON 1972, 1974 WOOLLER et al 1975). Dieses trifft auch fiir die Kiis-
tenseeschwalbe zu COULSON et al. (1976). Was aber jene Autoren nicht beriicksich-
tigen ist, dafl — zumindest bei den Seeschwalben — weniger das Alter des Individu-
ums, sondern vielmehr die Dauer der Paarverbindung dabei ausschlaggebend ist.
Unsere Beobachtungen deuten daraufhin, daf alle wechselseitigen Verhaltenswei-
sen bei Altverpaarten reibungsloser (vgl. 3.2 und 3.4) und mit geringerem Zeitver-
lust vonstatten gehen, was durchaus in ursichlicher Beziehung zu ihrem besseren
Bruterfolg stehen kann.

3.5 Brutverhalten

Nach der Ablage des ersten Eies fangen beide Gatten an zu briiten. Das Nest ist in
den ersten Tagen zeitweise unbesetzt, aber sehr bald steigert sich die Brutintensitit,
sodafl die Eier standig von einem der beiden Partner bedeckt sind. Die Aufteilung
der Brutzeiten erfolgt in unregelmiafligen Abschnitten. Die Brutablosung kann
manchmal schon nach Sekunden wiedererfolgen, aber normalerweise handelt es
sich, dhnlich wie GOETHE (1953) bei der Silbermowe feststellte, um Brutzeiten von
Stunden oder halben Tagen je Partner. Dies sind wesentlich groflere Zeitabschnitte
als sie NADLER (1976) fiir die Zwergseeschwalbe angibt. Bei jedem einzelnen Indi-
viduum war die Variationsbreite groff (Abb. 3). Bei Kohlmeisen (Parus major), bei
denen nur das @ briitet, wies WINKEL (1977) am selben Individuum nur geringe
Abweichungen der einzelnen Brutabschnitte nach. Von einem Individuum zum
anderen waren die Unterschiede grofler, sodafl jedes Tier dadurch charakterisiert
wurde. Die grofle Variabilitat der Brutabschnitte bei ein und derselben Seeschwalbe
lieff dagegen keine individuelle Charakteristik hervortreten, wohl aber in der
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Paar Blauspritzer

26. 5.
27. 5.
28. 5.
29, 5.
30. 5.

31, 5.

Uhrzeit

Abb. 3 Aktogramm der Brutaktivitit des Kiistenseeschwalbenpaares »Blauspritzer« in der Brutsaison
1977, vom 2. Tage nach Vervollstindigung des Geleges, bis die ){uken die Nestmulde verlielen
Q briitet; mmmm : 3 briitet; : Gelege unbesetzt; W, ko, Schliipfen des 1. und 2. Kukens,
w : Beendigung des Versuches zu dem Zeitpunkt, da die K(iken sich neben dem Nest befanden. Die
langen Zeitspannen mit unbebriitetem Nest folgten einer Sturmflut am 5.6.

Fig. 3 Actogram of the brooding activity of one pair in 1977 beginning from the second day from laying
the last egg till the moment when the chicks left their nest. : @ brooding; mmmm :J broo-
ding; : nest uncovered. 1, ** 2: hatching of the first and second chick. ¥: end of the experi-
ment as the chicks left their nest. The long intervals in which the nest remained uncovered followed a
storm tide on 5th June.
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Summe der Bebriitungszeiten wihrend einer Brutsaison (Abb. 4). So bestanden dje
Paare »Schwarz« und »Blaukragen« aus zwei etwa gleich eifrigen Briitern. Be;
»Gelb« briitete das ¢ mehr, dagegen war »Orangefliigel’s« erstes @ ihrem Partner
im Briiten mindestens ebenbiirtig oder tiberlegen; sein kurzfristiges zweites @ war
ihm darin unterlegen. Diese individuellen Unterschiede ihneln den Befunden, die
PORTIELJE (1928) und GOETHE (1937) bei Silbermowen feststellten. Die Bebriitungs-
zeiten stellten nicht nur eine Individualcharakteristik dar, sondern spiegeln viel-
mehr ein Gleichgewicht im Bruteifer beider Gatten wieder. Ob das Alter oder
andere Verhiltnisse, die mit der Enge der Ehebeziehung in Verbindung stehen, eine
Bedeutung beim Bruteifer haben, lief§ sich nicht absichern, wenngleich auffiel, daf
bei zwei Neuverpaarungen die Nester linger unbedeckt blieben als bei alten

(Abb. 4).

Paar Jahr Brutanteile Bem.
Schwarz 1972
1974
1976
Blaukragen 1972
1974
Gelbkragen 1972

o” Orangefligel und -
?  Orangeriickenbrust 1972

1974

d' Orangefliigel und Neuverpaarung,
¢ Orangeschwianzchen 1976 I Gann Scheidung

Blauspritzer 1977 AR T W Ry W TE|
WeiBfleckkopf 1977 I Neuverpaarung
%
(o] - 50 100
ey
100 50 0

d %
Abb. 4 Beteiligung der Geschlechter am Brutgeschift bei verschiedenen Kiistenseeschwalben-Brut-
paaren. : Anteildes @; mmmm : Anteil des 8. Dazwischen Anteil mit unbebriitetem Nest.
Die Neuverpaarten liefen ihre Nester linger alleine.
Fig. 4 Sharing of the brooding activities by different pairs of arctic turns. : parcel of the ?;
mmmm : parcel of the &; between them: uncovered parcel. New pairs left their nests uncovered longer
than older ones.
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Damit iiberhaupt ein Brutverhalten zustandekommt miissen einige Grundyor-
aussetzungen erfiillt sein, diese konnten mit Riicksicht auf den Vogelschutz niche
anhand systematischer Versuche abgeklirt werden, sondern wurden anhand zufs]-
liger aufschlufireicher Einzelbeobachtungen indizienweise erhellt.

Wie bei anderen Lariden erlischt der Bruttrieb nach Wegfall eines Partners, oder
entsteht garnicht erst, wenn dieser von vornherein fehlt. Lediglich in Ansitzen ist
zu beobachten, dafl ledige Seeschwalben fremde Nester fir einige Sekunden bedek-
ken. (In den 5 Fillen, in denen das Geschlecht dabei belegt werden konnte, waren
esnur &).

Verpaarte 8 bebriiteten manchmal, auch ohne vorheriges Briitablosungsverhal-
ten das erstmals in threm Revier entdeckte Ei des abwesenden @ (3 Beobachtungen).
@ dagegen briiteten nur, wenn sie selber das Ei abgelegt hatten. Daraus lifit sich
schlieflen, dafl das Brutverhalten des & durch das Ei im Revier ausgeldst werden
kann. Beim @ trifft dieses sicherlich auch zu, hier ist aber der Vorgang der Eiablage
auf einem sehr eng umgrenzten Gebiet eine notwendige Voraussetzung fiir den
Beginn des Brutverhaltens.

Diese Hypothese wird auflerdem dadurch gestiitzt, dafl selbst die vielen nicht-
legenden Paare niemals ein verlassenes fremdes Gelege adoptiert haben. Beim ein-
zigen »Paar«, bei dem solches geschah, (»Blaufliigel« und »Blauschwinzchen« —sie
ibernahmen das verlassene Gelege von »Orangefliigel«) stellte sich spater heraus,
dafl es aus zwei & bestand. Eine wirksame interfamilidre Trennungsschranke wurde
hier durch das Fehlen des ? mit seinem auf die eigene Eiablage fixierten Brutverhal-
ten aufgehoben, da die & potentiell jedes Ei, das in threm Revier liegt, annehmen
koénnen.

In den ersten Tagen der Brutzeit geht die Brutablosung mit vermehrtem Nist-
materialrupfen und Aufraffen vor sich. Manchmal entsteht erst dann das richtige
Nest. Dabei steht oft einer der Partner und wirft mit Seitwirtsbewegungen des
Kopfes Stockchen, Halme oder Muschelreste zum briitenden Exemplar hin,
welches diese nebst anderem herumliegenden Material nimmt und um die Mulde
aufbaut und ab und zu, wihrend es aufsteht, mitten hineinwirft. Das anschlieflende
Zurechtruckeln des Ablosenden bewirkt, dafy die Halme unter die Eier zu liegen
kommen.

Ebenfalls in der Anfangsphase wird die Brutablosung oft, wenn der Ablosende
das 3 ist, von einer Fiitterung des 2 am Nest begleitet. Dieses Verhalten mehrjih-
riger und neugegriindeter Paare lifit ebenso wie das Halmerupfen mit fortschreiten-
der Bebriitung nach (vgl. STEINBACHER 1941 fiir die Fluseeschwalbe). Bei jungen
Paaren ist die Brutablosung vor allem in der Anfangsphase ein sehr komplizierter
Vorgang, der nicht immer frei ist von aggressiven Verhaltenselementen. Oft ist ein
mehrmaliges Sichabwechseln der Partner festzustellen, bis endlich der abgeloste
abfliegt. Manchmal sitzt einer der Partner derart fest, daff der andere ithn, indem er
sich mit der Brust gegen ihn stemmt, vom Nest herunterschiebt. In anderen Fillen
dagegen (hauptsichlich bei alten Paaren, und erst recht bei fortgeschrittener Brut-
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phase) fliegt der Briitende schon auf und verlfit das Nest, wenn er den Ablosenden
von weitem bemerkt. Dann treffen sich die Gatten gerade noch im Vorbeigehen
oder Vorbeifliegen. Andere wiederum sitzen stundenlang in einigen Dezimetern big
Metern Entfernung nebeneinander.

Die Brutablésung wird wahrscheinlich durch ein pendelndes Gleichgewicht
zwischen Bruttrieb und Hunger beeinflufit, sie kann aber nicht allein dadurch
gesteuert werden. Es trifft zwar zu, dafl ein Tier, das lange gebriitet hat und
zwangsldufig Hunger haben mufi, sich leichter ablosen 1afit als ein sattes. Wenn es
aber trotzdem nicht abgelost wird, beharrt es sehr lange auf dem Nest. Das Herbei-
bringen eines Fisches bei der Brutablosung diirfte dem & den Zugang zum Nest
erleichtern und zwar dadurch, daf} es beim Partner den Appetit weckt und thn zum
Fischausflug veranlafit. Bei gefangen gehaltenen Seeschwalben erwies sich ebenfalls
die »Aperitiv«-Wirkung eines vorab gereichten Fisches, indem es die Futterauf-
nahmebereitschaft steigerte.

Dafl der Bruttrieb nur dann fortbesteht, wenn beide Partner am Leben sind, hat
sicher seine Begriindung in einer gegenseitigen Stimmulierung. Es gentigen dazu
die manchmal duflerst kurzen Begegnungen auf relativ groffe Entfernung. Die
Fiitterungen des ? auf dem Nest werden bei fortgeschrittener Brut eingestellt.
Gemeinsames Fischen ist wegen der Brutabwechslung nicht moglich. Obgleich
man bei einigen Paaren den Eindruck haben konnte, als hitten beide nichts mehr
miteinander zu tun, und als wiirde nur noch das gemeinsame Nest den Bruttrieb
erhalten, so kann dieses nicht zutreffen, denn dieser Trieb erlischt nach Ausfall
eines Partners in wenigen Tagen. Die Nestbesuche des zuriickgebliebenen werden
dann immer kiirzer und seltener, bis sie ganz ausbleiben. Bei Verlust der Eier
schwindet der Bruttrieb noch schneller und zwar innerhalb weniger Stunden. Es ist
eindeutig, dafl der Anblick der Eier im Nestrevier das Brutverhalten auslost und
erhilt. Selbst Nachbarnester werden unter Umstinden kurz bebriitet, wenn der
Vogel verhindert ist, etwa durch eine aufgebaute Nestfalle, an sein eigenes Nest zu
gelangen (vgl. NADLER 1976). Das Verweilen auf dem fremden Nest ist nur kurz.
Die Tiere sind dabei sehr unruhig, und fliegen bald wieder auf, selbst wenn der
eigentliche Nestinhaber abwesend ist.

Verinderungen im Landschaftsbild der unmittelbaren Nestumgebung bewirken
zwar ein Zogern beim Wiederaufsuchen des Geleges, indessen gewohnen sich die
Seeschwalben schnell an die neue Situation (Abb. 5). Erstaunlich ist, daff wenn
einer der Gatten zur Brutablosung kommt und den anderen in der ihm selbst noch
ungewohnten Umgebung briiten sieht, kaum bei der Brutablosung zogert. Das
spricht auch dafiir, dafl der vertraute Partner bei der Erhaltung des Bruttriebes eine
wichtige Rolle spielt (vgl. 3.5; 3. Absatz). Zu diesen »Landschaftsverinderungen«
ohne Standortwechsel, die meistens akzeptiert werden, zahlte das Aufstellen von
Fallen tiber dem Nest, der Aufbau von Fernmarkierungseinrichtungen, die Erho-
hung des Geleges auf einem Holztablett oder einer Grasbiilte bei Sturmfluten, bis
zum Einlegen des Nestes auf eine eingefriedete Holzplatte von 2x1,5 m, in deren
Mitte das Nest eingebettet war. Die Annahmebereitschaft trotz veranderter Bedin-
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Abb. 5 Bei derartigen Verianderungen am Nest briitete der Altvogel in der Regel weiter. Hier wurde
unter Beibehaltung des Standortes das Nest lediglich ein wenig erhéht, um es vor dem Hochwasser zu
schiitzen.
Fig. 5 Such changes are usually accepted by the brooding birds. The nest was only alittle lifted to prevent
it from the high tide without removing it from the spot.

gungen kann eine Anpassung an die Veranderlichkeit des Biotops sein, denn auch
grofle Mengen an angeschwemmtem Material einschliefllich grofler Holzteile,
sowie Sandverwehungen kénnen die Nestumgebung erheblich verindern. Bei
einer Anderung des Gelegestandortes ist die Annahmewahrscheinlichkeit
geringer. Dabei befinden sich die Eier in einer fremden Umgebung. Selten wird
eine Verlegung um mehr als 1,5 m akzeptiert, meistens erheblich weniger. Dieser
Fall tritt unter natiirlichen Umstinden gelegentlich beim Wegspilen der Eier
durch Sturmfluten ein, die dann in der Regel verloren sind. Trotzdem haben
einige Vogel ein oder beide Eier, nachdem sie einige Dezimeter gegen das Land
gespult wurden, wieder angenommen. Wenn sie zu weit auseinander liegen,
konnen sie durch das von KORNER (1966) untersuchte Eirollverhalten zusammen-
gebracht werden.

Weit grofier ist die Annahmewahrscheinlichkeit bei Gelegen, die mitsamt ihrer
niachsten Umgebung versetzt wurden. Sie konnten auf kleinen Tabletts in Schritten
von einigen Dezimetern um mehrere Meter verschoben werden. Wenn sich das
Gelege auf einer Schubkarre befand, konnte man den Standort sogar in Schritten
von mehr als 1 m wechseln.
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Der bedeutendste Standortwechsel geschah mit einem Flufiseeschwalben-Paar auf einer 40 cm hocl,
eingezdunten Sperrholzplatte von 2x1,5 m mit eingebauter Graslandschaft, in der ein Nest in Schritten
von5bis 10 m fiir insgesamt 100 m verfrachtet wurde, ohne dafl die Inhaber es aufgegeben haben zu folgen,

Aus obigem kann man schliefen, daff die Seeschwalben ithr Nest aufier am
Partner am Standort erkennen, der wahrscheinlich nach der grofiraumigen Lage in
der Landschaft und an der Kleinstlandschaft in unmittelbarer Nestnihe ermitrtelt
wird. Obgleich die Eier manchmal sehr unterschiedlich gezeichnet sind, deutet
bisher nichts auf ein individuelles Erkennen der Eier hin, wie es TSCHANZ (1959) bei
Trottellummen (Uria aalge) nachwies. Die Seeschwalbeneier lieflen sich ohne
weiteres austauschen (BUSSE 1975). Sollte eine Erkennungsfahigkeit dennoch vor-
handen sein, wire sie von untergeordneter Bedeutung.

Ein auffalliges und weitbekanntes Verhalten der Seeschwalben ist das Angreifen
artfremder Lebewesen, die in die Kolonie eindringen. Bei dieser Verteidigung
zeigen die einzelnen Individuen sehr unterschiedliche Charaktere. 3 »Orangeflii-
gel«kannalsausgesprochen friedlich gelten, er griff mich hochstselten an, gleichzei-
tig war seine Fluchtbereitschaft gering. Bei seinem ersten @ »Orangeriickenbrust«
war sie grofler und die Angriffsquote hoher. Beim Paar »Schwarz« lag die Angriffs-
quote beider Partner niher zusammen.

Die Angriffe gegen Menschen sind umso starker, je niher man sich an dem Nest
des Betreffenden aufhilt. Zudem sind die Angriffe bei Bewegung zum Nest hin
weniger hiufig, als wenn man sich wieder entfernt. Dabei stiirzen beide Gatten in
alternativem Wechsel auf den Kopf des Eindringlings hernieder. Wenn man bei
jedem Sturzflug zusammenzuckt, oder sich biickt, wird besonders stark attackiert,
nicht jedoch, wenn man nach oben schaut, oder die Vogel ansieht. Auf Tiere wird
in dhnlicher Weise reagiert, so zum Beispiel auf Dohlen (Corvus monedula) oder
Mowen, die in die Kolonie eindringen. Sogar gegeniiber Artgenossen ist der unri-
tualisierte Sturzflug im Nestrevier eine haufige Angriffsweise, sie hat normaler-
weise nicht die koloniealarmierende Wirkung, wie bei Artfremden. In einem Falle
16ste jedoch eine ausgestopfte Kiistenseeschwalbe den Koloniealarm aus. Sie wurde
wahrscheinlich nicht als normaler Artgenosse angesehen (Busse 1975). Ahnlich
kann es mit verwundeten Exemplaren geschehen. Obgleich die Angriffsreaktion
am grofiten bei Revierinhabern ist, kommen auch andere Koloniegenossen von
weit her angeflogen und beteiligen sich daran. Es konnte mehrmals nachgewiesen
werden, daf§ darunter Exemplare sind, deren Nest weit tiber 100 m entfernt liegt. Es
ist ein soziales Abwehrverhalten mit einem Schutzeffekt auf die ganze Kolonie, was
besonders bei den Verfolgungen fliegender Eindringlinge deutlich wird. VEEN
(1977, S. 103) sowie FucHs (1977) zeigten, dafl Lachmowen (Larus ridibundus) und
auch Kiistenseeschwalben die Kolonien der Brandseeschwalben (Sterna sand-
vicensis) unter bestimmten Umstinden wirksam vor Feinden schiitzen.

Das Kolonieverteidigungsverhalten setzt etwa mit Legebeginn ein, steigert sich
wihrend der Brutzeit und ist wihrend der Zeit des Kiikenschliipfens besonders
ausgepragt. Es reicht bis tiber die Zeit des Fliggewerdens hinaus; selbst fligge
Junge werden fernab der Kolonie vor herannahenden Menschen verteidigt. Nach
der Farbkennzeichnung zu urteilen wurde hierbei der eigene Nachwuchs
beschiitzt.
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3.6 Kiikenaufzucht

Von unseren vorausgegangenen Untersuchungen wurden einige Aspekte der
Kiikenaufzucht der Kistenseeschwalbe veroffentlicht (Busse 1975, BUSSE et al.
1977). Damit befaflt sich auch die Arbeit von NEUBAUER (1978), jedoch war sein
Untersuchungsobjekt die Flufiseeschwalbe. In manchem kommen wir zu
ihnlichen oder erginzenden Ergebnissen, die im Folgenden dargestellt werden.
Nur sofern es sich um abweichende Befunde handelt stellen wir sie denen von
NEUBAUER gegeniiber.

Nach 22 bis 25 Tagen Bebriitung tritt der Schliipftermin ein. Vorher hort man
schon die Kiiken im Ei piepen. Auf diese Pieplaute reagieren die Eltern mit Gackern
oder zurechtruckeln auf den Eiern. Es konnten bereits vor dem Schliipfen Dialoge
zwischen Altvogel und Kiiken aufgenommen werden (GOETHE 1953). Wihrend
dieser Zeit sind die Eltern besonders ans Nest gebunden. Die Fluchtdistanz ist sehr
gering und die Zeit, bis sie sich nach einer Storung wieder auf den Eiern niederlas-
sen, besonders kurz. Zusitzlich erhoht sich dieser Effekt an heiflen Tagen, welches
als sinnvolle Anpassung gedeutet werden kann, da zu diesem Zeitpunkt die Kiiken
in den Eiern besonders empfindlich gegen Uberhitzung sind. Die Eltern spenden
ihnen bei Warme lediglich Schatten. Die Anziehungskraft der Eier auf die Eltern ist
wihrend der Schliipfzeit besonders stark. Ein typischer Verhaltensablauf ist folgen-
der: Der Altvogel sitzt; es piept im Ei, der Altvogel gackert, hebt die Brust an,
schiebt mit der Schnabelunterseite eins der Fier zurecht und setzt sich wieder,
ruckelt sich auf den Eiern zurecht; der Gacker- und Piep-Dialog ebbt allmihlich
ab, bis sich nach einer Weile das Ganze wiederholt. Auf das Schliipfen des Kiikens,
wie auf jede kleine Bewegung im Nest, reagiert der Altvogel mit Platzmachen (vgl.
RITTINGHAUS 19692a), er hebt den Bauch fiir die Dauer der Bewegung des Kiikens
kurz an, wonach er thn wieder langsam senkt. Jedes Kiiken, das zu schwach ist
diese Reaktion hervorzurufen, wird unweigerlich plattgewalzt und bleibt, wenn es
erst mit Nistmaterial vermengt ist, als bald verwesende Einlage zuriick. In diesem
Fall wird es nicht mehr von den Eltern entfernt, lediglich die bald heranwachsenden
Fliegenlarven sorgen fiir eine schnellere Zersetzung.

Gelegentlich konnte man aber auch sehen, dafl sehr schwache oder tote Kiiken,
die noch nicht plattgedriickt waren, von den Eltern mit dem Schnabel neben das
Nest gelegt, weggetragen oder weggeflogen wurden, ebenso wie sie es mit den Ei-
schalen tun. Das Wegtragen der Eischalen, das meistens erst nach einigem Zogern
und mehrmaligem Ansehen der Schale geschieht, wurde von RITTINGHAUS (1969
bei der Zwergseeschwalbe beschrieben und gefilmt. Nicht fortgetragene Schalen
stillpen sich leicht iiber ungeschliipfte Eier und behindern den Schliipfvorgang der
Kiiken. Gesunde frischgeschliipfte Kiiken werden von den Eltern anstandslos ange-
nommen, gleichgiiltig ob es eigene oder fremde sind. Es braucht keinerlei Dialog
mit irgendwelchen Kiiken im Ei vorausgegangen zu sein, das heifit, daf§ auch
Eltern, deren Brutphase noch nicht zeitlich vollendet ist, Kiiken annehmen. Dieses
gilt auch fiir Altvdgel, die schon lingere Zeit auf abgestorbenen Eiern briiteten. Ob
dieses auch zu einem sehr frithen Zeitpunkt der Bebriitung méglich ist, wurde nicht
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gepriift. Durch Tretmiihlenversuche (vgl. BUSSE et al. 1977) konnte nachgewiesep
werden, daff Kiiken in den ersten Lebenstagen lernen, ihre Eltern an der Stimme 7y
erkennen, ihre Eltern brauchen zur Erlangung der Kiiken-Erkennungsfihigkeit
linger, oder bleiben zumindest linger zur Aufnahme fremder Kiiken bereit.

Bei anderen Vogeln wurde mit unterschiedlichen Methoden Elternerkennungs-
fihigkeit nachgewiesen. BEER (1970, dort weitere Literatur), STEVENSON et al.
(1970), NEUBAUER (1978) untersuchten verschiedene Seeschwalbenarten. Letzterer,
dessen Untersuchungen gleichzeitig mit unseren stattfanden, kommt bei der Fluf-
seeschwalbe zu ihnlichen Erkenntnissen in Bezug auf den Zeitpunkt, an dem die
elterliche Fahigkeit zur Erkennung ihrer Kiiken einsetzt. Umgekehrt aber zeigten
unsere Versuche (BUSSE et al. 1977), dafl die Erkennungsfahigkeit bei den Kiiken
wesentlich friiher einsetzt als NEUBAUER annimmt, nimlich spitestens bereits um
den zweiten Lebenstag. Die Unterschiede beruhen wahrscheinlich nicht auf Ver-
schiedenheit zwischen Flu- und Kiistenseeschwalben, sondern auf der Unter-
schiedlichkeit der verwendeten Experimentiermethoden. Dariiber hinaus zeigte
sich, daf} sogar unberiicksichtigt unserer Tretmiihlen-Versuche, das Verhalten der
Kiiken viel spezifischer auf die elterlichen Individuen ausgerichtet ist, als das letz-
terer auf jene. Wenn man erreicht, dafl Kiiken ihre Scheu vor Altvogeln, die von
ihnen als Fremde erkannt wurden, ablegen, kdnnen sie, selbst wenn sie mehrere
Tage oder gar Wochen alt sind, von thnen adoptiert werden (Abb. 6a, b). Ein Ver-
halten, das die Annahme bewirkt, ist das Betteln oder das Piepen. Fliechende Kiiken
werden dagegen meistens gehackt, sie konnen dabei totgehackt werden, was hiu-
figer bei voll befiederten Kiiken geschieht. Ein Merkmal das Hudern auslost ist der
Anblick den Dunenkleides (BUSSE 1965). Dieses kann manchmal sogar fremde
Junggesellen zum Hudern veranlassen. Ebenso das Betteln, das sie manchmal zum
Fiittern fremder Kiiken veranlafit. Eine weitgehendere Untersuchung der Brutver-
halten auslésenden Reize, die von den Kiiken ausgehen, finden wir bei NEUBAUER
(op. cit.).

Sehr auffallend ist die Verhaltensinderung der Eltern, bei denen gerade ein
Kiiken geschliipft ist. Schon kurz nach dem Schliipfvorgang erscheint einer der
Partner mit einem Fisch und bietet ihn dem Jungen an. Das Zunestetragen von Futter
seitens der & ist zu diesem Zeitpunkt allgemein schon lingst aufgegeben worden.
Plotzlich wird es wieder wachgerufen, diesmal zugunsten des Nachwuchses. Aller-
dings gibt das & die Beute manchmal an das @ ab (Abb. 2), welches sie dann weiter-
reicht, was auch NADLER (1976, S. 102) bei der Zwergseeschwalbe feststellte. Die
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Abb. 6 Ergebnisse eines Versuches, bei dem Kiiken in ein Gehege (Stall) gesetzt wurden, das im Revier
des Seeschwalbenpaares »Orange« lag. (Kiiken »Gelb« und »Blau« sind Flufiseeschwalben).

a) Zeitliche Gliederung des Versuches: * Schlupftermin; [ : Zeitspanne im elterlichen Revier
(bzw. im Revier, in dem die Kiiken schliipften); Wil : Zeitspanne im Stall; ——— : Riickkehr
oder Verbleib bei den urspriinglichen Eltern; : Verbleib beim Ziehelternpaar »Orange«. Es
zeigt sich, daf auch bei ilteren Kiiken eine beidseitige Umgewdhnung an ein neues Eltern-Kiiken-Ver-
hiltnis entstehen kann.

b) Vergleich der beobachteten Fiitterungshaufigkeit (durchschnittliche Fiitterungen pro Tag, Ordina-
ten) der Kiiken, die sich im Stall befinden, durch verschiedene Altviogel (Abszissen), die von oben her
einfliegen und die Kiiken betreuen. Die zwischen den gestrichelten Linien liegenden Siulenwerte sind
Fiitterungen jeweils eigener Kiiken (d.h. solcher, die seit dem Schliipfen mit den entsprechenden Alt-
vogeln zusammen waren). Sie lassen die Wichtigkeit der personlichen Bindung erkennen; die senkrecht
unter »Orange« angegebenen Werte zeigen aber auch, dafl das Revier, in dem sich die Kiiken befinden,
ebenfalls aussschlaggebend fiir die Fiitterungsaktivitit der Altvogel ist.

Fig. 6 Results of an experience in which the chicks were confined by a small fence in the territory of one
pair (»Orange«). (The chicks »Gelb« and »Blau« are common terns).

a) timing of the experience: *hatching time; [~ : time spent in the territory of the parents (or
where they hatched); Wil : time in the confinement; [—— :returning to or remaining with the
real parents; :remaining with the foster parents (»Orange«). It is demonstrated that even older
chicks can be accustomed to new parents.

b) Comparison of the feeding activity (main observed feedings a day, ordinates) of different parents
(abscisses) to the chicks that live in the confinement. The feedings between the dotted lines are feedings
of the own chicks. One can see the importance of the individual bond, but the values vertically under
»Orange« demonstrate that the territory also has an importance for the feeding activity of the parents.
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Kiiken brauchen hierzu nicht zu betteln. Der Fisch, oder eine sonstige Beute wird
immer wieder vorgehalten, zwischendurch gewaschen und erneut gereicht, bis das
Kiiken oder schliefflich ein Elternteil ihn selbst verschlingt (vgl. RITTINGHAUS
1969¢). Die plotzliche Umstellung auf das Futterbringen muf in irgendeiner Weise
durch das Kiiken ausgelost werden. Ein allmihliches Ubergleiten von der Partner-
fitterung zur Kiikenfiitterung ist es nach obigem jedenfalls nicht. Bei der Silber-
mowe bewirken die Vorgiange beim Schliipfen und schon zuvor die im Ei erzeugten
Lautiuflerungen der Kiiken deutliche Verhaltensinderungen der Eltern die einge-
hend durch GOETHE 1953 untersucht wurden. TscHANZ (1959) beobachtete, dafl
das Piepen im Ei Trottellummen zum Futterbringen bereits vor dem Schliipfen der
Kiiken anregen kann. Solche verfrithten Futterungsversuche beobachteten wir bei
der Kiistenseeschwalbe bisher nicht. Wahrscheinlich sind bei der letzteren aufler
den akustischen Reizen weitere notwendig, um dieses Verhalten auszulGsen. Sie
stimmen den Altvogel nachhaltig insofern um, als er den Fang nicht mehr ginzlich
selber frifit, sondern nun einen sehr betrichtlichen Anteil davon zum Nest bringt.
Dieser Anteil ist viel grofler als die gelegentliche Fiitterung, die das & anfangs dem
briitenden @ herbeibrachte. Bei manchen Paaren futterten beide Partner die Kiiken
etwa gleich haufig, bei anderen fiitterte das 3 hiufiger als das @. Da dieses aber
manchmal Fische verfiittert, die es vorher vom & erhielt, kann man schlieflen, dafl
der groflere Anteil des Fanges vom & erbracht wird. Dieses war aber nicht zu quan-
tifizieren, da die Ubergabe an das 2 oft unbeobachtet fern vom Nest geschehen
kann. Daf} das @ auch selbstgefangene Fische verfiittert geht aus Abb. 7 hervor.

Bei erschwertem Zugang zu den Kiken, beispielsweise durch Einsperren
letzterer in ein Gehege in einem fremden Revier, erwiesen sich die & als hartnicki-
ger in ithren Versuchen, das Hindernis zu den Kiiken zu iberwinden (Bussk 1975,
Bussk et al. 1977).

Abb. 7 Meistens fiittert das 8 mehr als das ?, was auch fiir das abgebildete Paar zutrifft. Hier fiittert
jedoch gerade das @, wihrend das & hudert. a) Das briitende & hort die Stimme seines @ aus dem Kolo-
nielirm heraus; die vorher halbgeschlossenen Augen werden nun geoffnet, der Kopf etwas ange-
hoben und das Gefieder angelegt, gleichzeitig bricht das Kiiken aus dem Gefieder hervor; b) Das ¢
iiberreicht den Fisch direkt an das Kiiken; ¢) Es entfernt sich wieder, wihrend das Kiiken den Fisch
verschlingt und das & es weiterhudert.

Fig. 7 Mostly the 3 feeds more than the @, which is also true for this pair. Nevertheless, in this case the
@ is feeding meanwhile the & is howering. a) The & hears the voice of the ? recognizing it out from the
background noise of the colony. The formerly half-closed eyes are widely opened and the head is a little
lifted. Simultaneously the chick comes out through the feathers. b) The ? gives the fish directly to the
chick. c¢) The mother flies away, the chick swallows the fish and is howered again by its father.
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Das @ »Orangeriickenbrust« fiitterte das im eigenen Revier eingefriedete Kiiken nach Gewéhnung
an die Umziunung dennoch weniger als ihr & »Orangefliigel« das tat. Das 8 »Schwarzbrust« fiitterte
sein im gleichen »Stall« befindliches Kiiken wihrend der Abwesenheit des Revierinhabers »Orange-
fliigel«. @ »Schwarzschwinzchen« stellte die Fiitterungen sofort ein, sowie ihr Kiiken in das Revier vop
Paar »Orange« gesetzt wurde (Abb. 7b). Die gesamten Feststellungen konnen derart gedeutet werden,
daf der Kiiken-Fiitterungstrieb beim 3 stirker ausgebildet ist als beim ? . Dies deckt sich mit der allge-
mein minnlichen Rolle bei der Balzfiitterung und den kiikenfiitternden fremden Junggesellen die sich
durchweg als 3 erwiesen (vgl. 3).

In den Gehegeversuchen hat sich gezeigt, daf§ auch iltere fremde Kiiken im Revier angenommen wer-
den kénnen.

Kiiken »Schwarz« wurde von den revierinhabenden Pflegeeltern mehr gefiittert als von den eigenen
Eltern, kehrte aber zu ihnen zuriick (Abb. 6a). Bei Kiiken »Blau« ging jedoch der Vorgang soweit, daf§
es nach Fliggewerden bei den Pflegeeltern blieb. In diesem angefiihrten Beispiel sind aufier Kiistensee-
schwalben auch Flufiseeschwalben einbezogen worden. Bei reinen Kiistenseeschwalben-Beobachtun-
gen waren die Ergebnisse dhnlich, da diese zu fragmentarisch sind haben wir vorgezogen in der Abbil-
dung den gemischten Versuch darzustellen. Ferner kann man mit einiger Genauigkeit voraussetzen, daff
beide Arten im Verhalten sehr zhnlich sind.

Es kann vorkommen, dafi ein Kiiken von den Eltern stark bevorzugt wird und
mehr als doppelt soviel Futter bekommt wie das andere. Dieses liegt manchmal an
der Bettelaktivitit und/oder an dem schnelleren Zupacken des Kiikens. Trotzdem
ergab sich, wenngleich in wesentlich schwicherer Form, dafl ein Partner das eine
und der andere das zweite hiufiger futterte, als hitte jeder seinen »Liebling«. Die
Gegeniiberstellung der Fiitterungshiufigkeit ergab allerdings noch keine statische
Absicherung, kdnnte aber durch zusitzliche Beobachtungen erginzt werden.

In der besonderen Vorliebe fiir verschiedene Futtersorten konnte ebenfalls nach-
gewiesen werden, dafl es zwischen den einzelnen Altvogeln Unterschiede gibt.

Aufler den genannten individuellen Unterschieden sind die der zeitlichen Wand-
lung zu betrachten, die durch das Heranwachsen der Kiiken bedingt sind. Schon
vom ersten Tag wahrend der Kennlern-Zeit der Kiiken kann das Hudern der Alten
erheblich nachlassen. Dennoch wird es immer erneut durch das Piepen des Kiikens
ausgeldst. Falls noch ein ungeschliipftes Ei im Nest ist, regt es den Altvogel an, es
gleichzeitig zu bebriiten. Spitestens am fiinften Lebenstag des ersten Kiikens er-
lischt das Interesse an einem im Nest verbleibenden Ei, fiir das es dann kaum noch
Uberlebenschancen gibt. Die Zeit des parallelen Briitens und Huderns sowie des
Futterns erscheint bei den Schliipfabstinden von bis zu drei Tagen als sinnvolle An-
passung. Ein fiir diese Zeit typisches Bild ist das plotzliche Hervorbrechen der
Kiiken unter den Fittichen eines der Eltern, wihrend der andere Futter bringt.-Es
entsteht ein Gleichgewicht zwischen dem vom Kiiken ausgelosten Hudertrieb und
der Fiitterungsaktivitit der Eltern. Kaltes Wetter verschiebt dieses Gleichgewicht
zugunsten des Huderns. Bei geeignetem Wetter werden die Kiiken zumindest
wihrend der Tagesstunden nach ihrer ersten Lebenswoche iiberhaupt nicht mehr
gehudert, und beide Eltern verbringen die meiste Zeit mit dem Heranschaffen des
Futters. Nur bei naffkaltem Wetter sicht man hin und wieder Eltern die ihre Kiiken
hudern, vollbefiederte wurden nach unseren Befunden iberhaupt nicht mehr
gehudert.
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Ebenfalls nach der ersten Woche der Kiiken 1aflt die Ortsgebundenheit der
Familie erheblich nach. Die Végel konnen zwar bis zum Fliiggewerden im niheren
Revier verharren, haben aber auch die Méglichkeit, es im Falle von Stérungen zu
FuB zu verlassen. Auch an fremdem Ort verhalten sich Eltern und Kiiken als
Familie. Selbst weit iiber die Zeit des Fliiggewerdens bleiben die Bindungen beste-
hen und werden die Fiitterungen fortgefithrt. Wann die Beziehung aufgeldst wird,
ist nicht gewiff, weil iiber das Verhalten der Seeschwalben in den Uberwinterungs-
gebieten wenig bekannt ist.

Eine gewisse Bindung an das Gebiet nahe des Neststandortes bleibt manchmal
bestehen (vgl. 3.2; 6. Absatz) und ist nach Jahren bei ihrer Riickkehr in die Brutge-
biete feststellbar. Uber eventuell noch fortbestehende Bindungen bereits ge-
schlechtsreifer Nachkommen an ihre Eltern konnen nach unserem Material noch
keine sicheren Aussagen gemacht werden.

4. Diskussion

Aus der in der Einleitung (1.) zitierten Literatur ist bekannt, dafl Seeschwalben
viele Verhaltensweisen im Verband ausfiihren. Dieses sind vor allem solche, die im
Zusammenhang mit dem Schwarmverhalten stehen. Dabei spielt die Individualitit
der wechselseitigen Beziehungen eine relativ untergeordnete Rolle. Die einzelnen
Teilnehmer konnen dabei bis zu einem gewissen Grade austauschbar sein, ohne daff
sich das Gesamtverhaltensbild dadurch indert.

Wie aber aus den vorigen Kapiteln hervorgeht, gibt es dariiberhinaus Bereiche in
denen das Verhalten sehr stark zwischen ganz bestimmten Einzelindividuen wech-
selseitig untereinander ausgerichtet ist. Die Einzeltiere sind dabei nicht, oder nur
schwer untereinander austauschbar. Insbesondere gilt dies fiir die Ehebeziehungen
(3.3 und 3.4), Eltern/Kindbeziehungen (3.6) und Nachbarschafts-Beziehungen
(3.3; letzter Absatz). Es wird dort vertreten, daf§ in erster Linie das personliche
Sichkennen der Seeschwalbe eine Grundvoraussetzung fiir das Bestehen solcher
Wechselbeziehungen ist, die also nicht allein durch das gemeinsame Revier oder
andere aufere Umstinde bedingt sein konnen.

Eine weitere Erscheinung ist, daf} im Verhalten der Einzeltiere individuelle Un-
terschiede festzustellen sind. Aufler einigen groben Unterschieden, die sich statis-
tisch erfassen lassen, wie der unterschiedliche Brutfleif} (3.5 und Abb. 4) und unter-
schiedliche Aggressivitit oder unterschiedliche Furchtsamkeit (3.; 15. Absatz) gibt
es Feinheiten, beispielsweise die Art und Weise sich auf das Nest zu setzen, oder
diejenige anzugreifen und vieles andere mehr, die als individuelle Charakterziige
gedeutet werden konnen. Das Endprodukt, das beobachtete interindividuelle Ver-
halten ist mit Sicherheit nicht allein aus der zufilligen dufleren Ausgangssituation
eines jeden Tieres, sondern vornehmlich aus der Eigenart eines Jeden zu erkliren.
Die Variationsbreite der Charaktere ist grofier als die Unterschiede zwischen den
Geschlechtern an sich. Selbstverstindlich ist die Geschlechtsaktivitit im engeren
Sinne geschlechtsgebunden.
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Die Rollen-Ahnlichkeit von 3 und ? im Fortpflanzungsgeschehen ermégliche,
dafl unter besonderen Voraussetzungen ein gleichgeschlechtliches Paar zustande
kommen kann, das in gewissen Bereichen (Balz- und Brutverhalten) funktionsfihig
wird. Trotzdem gibt es einige Verhaltensweisen, die schwerpunktmiflig mehr dem
einen oder dem anderen Geschlecht zukommen. So tibernimmtdas & inder Zeitvon
der Kopula und um die Eiablage und meistens auch bei der Kiikenaufzucht durch
sein Fiittern einen hoheren Anteil am Fischfang als das @ . Fiir die tibrigen Verhal-
tensweisen, die zwischen den Individuen stirker als zwischen den Geschlechtern als
Ganzes variieren, konnten nur durch umfangreiche statistische Reihenuntersu-
chungen eventuelle Geschlechtsunterschiede nachgewiesen werden.

Die individuellen Unterschiede bedingen zwangsldufig Unterschiede von einem
Paar zum anderen und beinhalten auch, dafl eine neugebildetes Paar je nach Zusam-
mensetzung nicht immer sofort voll einander erginzend funktioniert. Der
schlechtere Bruterfolg Neuverpaarter (es kann sich dabei auch um wiederverpaarte .
Witwer handeln; 3.4; Tab. 1) und die anfingliche Umstandlichkeit im Umgang
miteinander weisen daraufhin, dafl zwischen den Gatten ein Einspielungsvorgang
stattfinden muf3, der relativ lange Zeit beansprucht.

Dieser Zeitverlust als Ergebnis der Variabilitat innerhalb der Geschlechter, sowie
das Zustandekommen gleichgeschlechtlicher Paare, bedingt durch deren relative
Gleichschaltung, konnte durch den folglichen Nachkommenschaftsausfall als ein
negativer Selektionswert angesehen werden. Ein fiir jedes Geschlecht einheitlicher
Standard, der immer auf den Partner pafit, erschiene durch Ausschaltung dieses
Ausfalls als selektionsbegiinstigt, dennoch mufl das Gegenteil der Fall sein.
Wahrscheinlich wird der Nachteil des gegenseitigen Lernen-Miissens durch ein
weit besseres Ergebnis in Bezug auf die Einspielung der Partner aufeinander
aufgewogen, welches besonders durch die relativ hohe Lebenserwartung der See-
schwalben zum Tragen kommt. In Anbetracht des schlechteren Bruterfolges der
Jungverpaarten und des guten der Altverpaarten diirfte der Selektionsvorteil, den
die starke Neigung zur Einehe beziehungsweise Dauerehe birgt, eindeutig sein.

Aus Untersuchungen von PUGESEK (1980) an verschiedenen Mdwenarten geht
hervor, daff auch bei diesen Vogeln alte Tiere einen besseren Bruterfolg haben als
jingere. Er geht aber nicht darauf ein, ob hierbei das absolute Alter des Einzelnen,
oder die Dauer der beidseitigen Verpaarung ausschlaggebend ist. Er meint
vielmehr, daff eine herausselektierte und genetisch fixierte mit dem Alter steigende
Einsatzbereitschaft fiir das Brutgeschift den Tieren innewohnen wiirde. Obgleich
das Eine das Andere nicht ausschlieffen muff, raumt er der grofleren Erfahrung der
Einzeltiere kaum Bedeutung ein und erwihnt nicht die steigende Einspielung der
Gatten wihrend der Zeit ihrer Ehe. Wahrscheinlich ist aber vor allem hier der
biologische Anpassungswert einer Dauerehe im Tierreich zu sehen, denn in dieser
Form ist sie nur bei brutpflegenden Arten zu finden. Ausnahmen hierin bilden
Arten, bei denen die Dauerbindung einen andern Zweck erfillt, wie bei den Ang-
lerfischen der Familie Ceratiidae, wo das Parasitieren der 3 an ihren @ die
Befruchtung iiberhaupt erst ermdoglicht.
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Wie die Silbermdwen (Larus argentatus, vgl. DROST 1951, 1952, 1955; MULLER
1954, GOETHE 1956) haben die Seeschwalben eine starke, aber nicht absolute
Neigung zur Einehigkeit. Sie stellt wahrscheinlich einen Kompromif§ dar, der aus
den Selektionsvorteilen der Partnertreue einerseits, und andererseits aus denen der
Umverpaarungsmoglichkeit bei Verlust des Partners erwachsen ist. Die Ehe
und Partnertreue steht aber nicht nur in funktioneller Verbindung mit der Kiiken-
aufzucht, sondern hat ihre Wirkung im ganzen sozialen Bereich. Sie erhoht die so-
ziale Durchsetzungsfihigkeit der Tiere, die hier operationell als Rang bezeichnet
werden soll. So sind erst Verpaarte in der Lage in der Kolonie ein Revier zu behaup-
ten (3.2; 5. Absatz).

Nach Untersuchungen von CouLsoN (1974) (vgl. auch CouLson 1972, WooL-
LER et al. 1977) an der Dreizehenméwe (Rissa tridactyla) haben ranghohere Tiere
eine zentrale Position in der Kolonie®, bessere Uberlebensraten, bestehen aus
dauerhaften Paaren und haben besseren Bruterfolg. Das Primire diirfte nach seiner
Deutung eine im Individuum liegende Eigenschaft (»better individuals«) sein, die
die ibrigen Parameter steuert.

Nach Untersuchungen von BAEYENS (1976) an Elstern (Pica pica) haben diejeni-
gen, die schlechten oder keinen Bruterfolg gehabt hatten, anschliefend eine hohere
Scheidungsrate. Dieser Umstand konnte nach BAEYENS (briefl. Mitt.) dadurch
erklart werden, dafl Tiere in schlechten Revieren (mit gleichzeitig schlechterer
Aufzuchtméglichkeit) dazu neigen, Revier und Partner zu verlassen, zugunsten
eines besseren Reviers, sofern es von einem alleinstehenden Inhaber besetzt ist, der
dann als neuer Partner genommen wird. Auch bei Meisen (Parus sp.) wies WINKEL
(1975, S. 55) einen haufigeren Partnerwechsel im Anschluf§ an eine mifflungene Brut
nach, welches ebenfalls fiir einen scheidungsauslésenden Effekt eines Brut-Mifler-
folges spricht.

Eine Korrelation zwischen den genannten Groflen ist auch bei den Seeschwalben
ersichtlich, blof} erscheinen bei ihnen die ursichlichen Beziehungen in anderer An-
ordnung.

Wihrend bei einer der obengenannten Untersuchungen die Ranghohe den Paar-
zusammenhalt und dieser den Bruterfolg bedingen, bei den anderen umgekehrt der
Bruterfolg den Paarzusammenhalt bestimmen kann, deuten unsere Ergebnisse an
der Kiistenseeschwalbe am ehesten darauf hin, dafl Ursache und Wirkung
vertauscht sind: Namlich, daf} die enge der Paarbindung gleichzeitig fiir Rang und
Bruterfolg bestimmend sind. Wenngleich bei solch komplexen Verhaltensvorgin-
gen eine positive Riickkopplung der Wirkung auf ihre Ursache nicht nachweislich
auszuschlieflen ist, so miissen sie bei den Kiistenseeschwalben nach dem Stand
unserer Erkenntnisse, wenn tiberhaupt vorhanden, so doch geringer einschitzen
als den primiren Einfluf} der Paarbindung auf Rang und Bruterfolg.

* Bei den von COULSON et al. (1976) untersuchten Seeschwalben sind es die ilteren Tiere, die eine
zentrale Position in der Kolonie einnehmen.
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Die Neigung der Elstern und der Dreizehenmdéwen bessere Reviere anzustreben
ist bei der Kiistenseeschwalbe nicht ausgeprigt, die Tiere weisen vielmehr eine
relative Treue zu ihrem angestammten Revier auf. Grofler als die Reviertreue ist
jedoch die Gattentreue, die sich als Verhaltenssystem ausnimmt, das folglich stir-
ker an das Individuum als an das Territorium gekoppelt ist. Aus den Arbeiten von
DRrosT (1951 und 1952) geht hervor, dafl bei der Silberm6we sehr dhnliche Verhilt-
nisse vorliegen.

Bei Vogeln gibt es sowohl Arten, bei denen die Bindung an den Gatten, wie auch
solche, bei denen das Revier die groflere Rolle spielt. Zu den ersten kénnen wir,
aufler einigen Anatiden und einigen der obengenannten Arten, beispielsweise
Dohlen (Corvus monedula), Gimpel (Pyrrbula pyrrbula), Bartmeisen (Panurus
biarmicus), Zebrafinken (Taenopygia guttata) rechnen (vgl. LORENZ 1931, Ni1corar
1956 S. 119 und folgende, VAN DEN ELZEN 1977, IMMELMANN et al. 1978); zu der
zweiten Gruppe dagegen Elstern oder einige echte Meisen (vgl. BAEYENS 1976,
WINKEL 1975). Bei Vogeln mit gemeinsamer Brutpflege der Geschlechter kann bei
Arten mit groflerem Revier sowohl die Bindung an dieses als auch die Bindung an
den Partner vorherrschen. Bei den geselligen Arten miifite die Bindung an den
Gatten iberwiegen, da es wahrscheinlich unter Koloniebedingungen das besser
funktionsfihige Sozialsystem darstellt. Was das Kiiken-Eltern-Verhiltnis betrifft,
wurde im Falle der Seeschwalben diese bessere Funktionsfihigkeit bei starker
Individualitit der Beziehungen bereits diskutiert (BUSSE et al. 1977). Bei der
Trottellumme (Uria aalge) zeigte TSCHANZ (1959, 1964, 1968) die Rolle der
Individuellen Erkennungsfihigkeit und Bindung fiir die Kontinuitit des familiiren
Zusammenbhalts aber auch als Trennungsschranke zu Nachbarfamilien, welches
eine Kiikenverwechslung verhindert. Er zahlt diese Vorginge zu einem
Funktionsbereich, den er »Interfamilidre Trennungsmechanismen« nennt. Diese
Mechanismen setzen je nach artspezifischen Koloniebedingungen in verschiedener
Weise an, und haben in Anpassung an diese unterschiedliche Ausprigung. Sie
treten umso frither auf, und sind umso trennschirfer, je geringer die Trennung
durch Raum, Zeit und Unbeweglichkeit der Kiiken ist (TsSCHANZ & HIRSBRUNNER
1975, INGOLD 1973, SCHOMMER & TSCHANZ 1975).

Wie die Kiiken-Eltern-Bindung miissen auch die Einehe-Verhiltnisse der See-
schwalben, aufler ihrer Funktion in Bezug auf die Einspielung der Partner bei der
Brutaktivitit (5., 6., und 7. Absatz), ebenfalls zu den interfamilidren Trennungs-
mechanismen im weiteren Sinne gerechnet werden, da sie alle zusammen zur Ge-
schlossenheit der Einzelfamilien beitragen und Untermischungen vermeiden. Hier
hat das Fehlen an raumlicher Trennung der Koloniebedingungen wahrscheinlich
einen Selektionsdruck in Richtung auf eine sie ersetzende psychische Trennung be-
wirkt, sodaf} die Integritit der Familien durch ihr stirker diskriminierendes Verhal-
ten trotzdem erhalten bleibt.
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Eine Grundvoraussetzung fiir das Funktionieren eines solchen System:s ist aller-
dings, dafl die Tiere physiologisch dazu in der Lage sein miissen, ihre Individuen
ersonlich zu erkennen, sodafl hier der Selektionsdruck ansetzen kann. Wo diese
Fihigkeit im Laufe der Stammesgeschichte — wie auch immer — zustandegekommen
ist, kann er mehrfach im Tierreich dhnliche konvergente Evolutionsvorginge
eingeleitet haben, die einmal bei brutpflegenden Arten und erst recht bei zudem
noch in einem raumlich eng gedrangten Nachbarnverband lebenden Tieren zu einer
Stirkung des individualdiskriminativen Verhaltens und damit zur Einehigkeit und
Familiengeschlossenheit gefiithrt haben kann. Dieses gilt wahrscheinlich auch fiir
andere gesellige und brutpflegende Tierarten — einschliefllich des Menschen.
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