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Waarom vliegen vogels in zwermen en

formaties?

Wie heeft zich nooit afgevraagd waarom vogels in een
groep niet botsen als zij met zijn allen door de lucht
zwenken en draaien? Of hoe vogels liberhaupt beslis-
sen gezamenlijk dergelijke manoeuvres te maken en in
welke richting? Ook zien we geregeld vogels hoog in de
lucht overvliegen in een bijna perfecte V-vorm. De
schijnbare chaos heeft dan plaats gemaakt voor een ge-
structureerde formatie. Wat zijn de voordelen voor vo-
gels wanneer zij in zo'n formatie vliegen? Een zoektocht
door de literatuur geeft een antwoord op veel van deze
vragen.
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Vogels die in groepen vliegen doen dat in zwermen of meer
georganiseerde formaties. In een zwerm bewegen vogels
zich als een ongestructureerde wolk door de lucht, terwijl
vogels in een formatie een keurige rij vormen. Formatievlie-
gen wordt vaak gerelateerd aan seizoenstrek en het vliegen
in een zwerm aan korte alledaagse vluchten. Toch zijn er di-
verse vogelsoorten, zoals ganzen, die ook tijdens korte vluch-
ten in formatie vliegen. Daarentegen formeren zangvogels die
in groepen trekken, zoals vinkachtigen, helemaal geen for-
maties. Er zijn dus grote verschillen tussen vogelsoorten in het
gebruik van zwermen en formaties. Maar hoe zijn beide ge-
organiseerd? Is er een leider? Onder welke omstandigheden
vormen vogels verschillende soorten formaties en waarom?
En waarom zien we kleine vogels nooit in formatie vliegen? In
dit artikel probeer ik antwoord te geven op deze vragen op
basis van bestaande literatuur. De twee centrale vragen zijn
hoe en waarom vogels in groepen vliegen.



VLIEGEN IN EEN ZWERM

Een zwerm heeft een driedimensionale structuur en kent
doorgaans geen vaste organisatie. Er zijn veelvuldig splitsin-
gen in de groep en de posities van individuen veranderen
voortdurend (Heppner 1974). In een zwerm bevinden zich
geen groepsgenoten aan weerskanten naast een vogel, noch
er direct boven of onder. Elk individu, behalve uiteraard de
achterste, vliegt iets voor en boven zijn dichtstbijzijnde
groepsgenoot (Breder 1976, Major & Dill 1978).

Wanneer vogels zich verplaatsen, bijvoorbeeld tussen hun
foerageer- en rustgebieden, zijn zwermen relatief verspreid en
losjes georganiseerd. De vogels vliegen niet op hun maximale
snelheid en in het algemeen verplaatsen zwermen zich pa-
rallel aan de grond of het water in een constante richting.
Wanneer zwermen worden aangevallen verhogen de vogels
hun snelheid en voeren zij als een meer compacte groep
snelle manoeuvres uit. Ze zwenken en draaien, al stijgend en
dalend door de lucht (Major & Dill 1978, Pomeroy & Heppner
1992). Het compacter worden van de zwerm wordt waar-
schijnlijk veroorzaakt doordat elk individu een centrale posi-
tie in de zwerm probeert te bemachtigen om zo gebruik te
maken van het fysieke schild dat de andere vogels vormen
(Hamilton 1971, Pulliam 1973).

Tijdens een wending repositioneren vogels zichzelf con-
stant. De lege ruimte tussen de vogels maakt het mogelijk om
van plaats te wisselen binnen de zwerm. Pomeroy & Heppner
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(1992) presenteren een simpel model dat het draaien be-
schrijft van een zwerm vogels (figuur 1). Individuen beginnen
de wending ongeveer tegelijk en elke vogel vliegt in een
boog met dezelfde radius. Vliegpaden van verschillende vo-
gels doorkruisen elkaar tijdens de wending. Vogels kunnen
hun vliegpaden aanpassen wanneer zij dreigen te botsen
met een groepsgenoot, maar ze zullen altijd de gemiddelde
koers van de groep blijven volgen. Vogels die eerst aan de bui-
tenkant van de zwerm vlogen eindigen de wending aan de
binnenkant en andersom. Dit model laat een tweedimensio-
nale wending zien, maar in werkelijkheid is de wending drie-
dimensionaal en nog ingewikkelder.

COORDINATIE VAN MANOEUVRES

Een groep vogels zwenkt sierlijk door de lucht, waarbij alle in-
dividuen in dezelfde richting bewegen. Wanneer de groep
plotseling van richting verandert, reageren alle individuen
vlug en foutloos, als een eenheid, alsof ze deel uitmaken van
één organisme. Wie verwondert zich er niet over hoe de vo-
gels met zulke hoge snelheden hun abrupte en gesynchro-
niseerde zwenkingen en draaiingen codrdineren zonder met
elkaar te botsen?

In de loop der tijd zijn er veel hypothesen aangedragen om
dit te verklaren. Allemaal stellen ze dat één of meer initiatief-
nemers beginnen met een manoeuvre, waarna de rest snel
volgt. De meningen verschillen echter over de vraag hoe
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Figuur 1: De vliegpaden van vogels in een zwerm tijdens een wending. Alle individuen maken een boog met een zelfde radius en houden dezelfde
snelheid aan. Hun vliegpaden kruisen (Pomeroy & Heppner 1992). Flight paths of individual birds in a flock during a turn. All individuals follow arcs of si-

milar radius at equal speed. Note that flight paths cross.

169



170

longitudinale afstand T
longitudinal distance

deze informatie zo snel kan worden overgebracht dat dit de
hele groep in staat stelt de manoeuvre harmonieus uit te
voeren. Selous (1931) speculeerde dat er telepathie in het
spel is. Heppner & Haffner (1974) meenden dat vogels in een
groep misschien elektromagnetische communicatie gebrui-
ken om hun bewegingen op elkaar af te stemmen. Een rea-
listischer suggestie is het gebruik van visuele en auditieve sig-
nalen (o.a. Farrar 1950, Buck & Buck 1976). Met de intrede van
hogesnelheidscamera’s kon voor het eerst een gedegen ana-
lyse worden uitgevoerd. Een studie door Davis (1980) beves-
tigde het vermoeden dat één of meer initiatiefnemers de
zwerm dirigeren. Omdat de reactietijd van vogels vele malen
korter is dan die van mensen kunnen de andere vogels in een
zwerm op basis van visuele informatie hun koers zeer snel
aanpassen aan die van de initiatiefnemer. Davis suggereert
dat de zwerm alleen een manoeuvre uitvoert wanneer er een
bepaald minimumaantal vogels is dat besluit de initiatiefne-
mer(s) te volgen. Potts (1984) introduceerde de ‘chorus line hy-
pothese’ Net als Davis (1980) voorspelde hij dat de snelheid
van aanpassing van naburige vogels aan de initiatiefnemer
wordt bepaald door hun reactietijd. De reactiesnelheid van
vogels verderop in de zwerm zal echter groter zijn dan die van
de vogels dicht bij de initiatiefnemer, omdat zij de manoeu-
vre al hebben gezien bij iets verder weg vliegende groeps-
genoten. Zij weten dus al dat er een manoeuvre op komst is,
zoals supporters in een voetbalstadion een wave zien aan-
komen.
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Figuur 2: Twee typen formaties: brede V (a>90°) en
smalle V (a<90°). De hoek wordt bepaald door de
laterale en de longitudinale afstand tussen de vo-
gels (Andersson en Wallander 2004). Two types of V-
formation: obtuse (a>90°) and acute (a<90°). The an-
gle is determined by the lateral and longitudinal
distances between the birds.

Verklaringen zoals die van Davis (1980) en Potts (1984) ver-
onderstellen dat de bewegingen van vogels in zwermen het
resultaat zijn van interacties tussen de individuen. Doordat vo-
gels constant van positie veranderen en initiatiefnemers con-
tinu terugvallen en van plaats wisselen met groepsgenoten
achter hen, lijkt het er op dat er geen leider is (Partridge
1982). Het meest eenvoudige mechanisme voor deze zelfor-
ganisatie is er een waarbij elke vogel een aantal gedragsregels
toepast als reactie op het gedrag van naburige vogels (Ca-
mazine et al. 2003). Volgens deze benadering hebben we-
tenschappers een model opgesteld dat de codrdinatie van
manoeuvres in een zwerm vogels beschrijft. Reynolds (1987)
formuleert drie gedragsregels: (1) probeer dicht bij naburige
groepsgenoten te blijven, (2) probeer je snelheid aan te pas-
sen aan naburige groepsgenoten en (3) probeer botsingen
met naburige groepsgenoten te vermijden. Regel 1 betekent
dat een individuele vogel dichter naar zijn buren moet be-
wegen om een deel van de groep te blijven. Regel 2 zorgt voor
een balans tussen aantrekking en afstoting en resulteert erin
dat naburige vogels een bepaalde onderlinge afstand hand-
haven. Regel 3 zorgt dat de vogel van richting verandert in ge-
val van een dreigende botsing. Elke individuele vogel ba-
seert zijn gedrag op de waarneming van zijn dichtstbijzijnde
buren en niet op dat van de gehele zwerm. Deze drie regels
weerspiegelen de basiscomponenten van systemen van zelf-
organisatie: positieve en negatieve feedback. Positieve feed-
back brengt de individuele vogels samen als een groep (“lk ga



Figuur 3: De energiebesparing in een smalle V-formatie (boven) is on-
gelijk verdeeld. De leider verbruikt meer energie dan de anderen.
Energiebesparing in een brede U-formatie (onder) is gelijkmatiger ver-
deeld. De voorste vogels krijgen een lift van naburige vogels. De totale
energiebesparing in beide formaties is gelijk, omdat het aantal vogels
en de afstand tussen de vleugeltoppen gelijk is (Andersson & Wallander
2004). Energy savings in an acute V-formation are unequally distributed as
the leader expends more energy than the followers (top). Energy savings in
an obtuse U-formation are more equal as frontal birds gain uplift from their
neighbours (bottom). The total energy gain is similar in both formations,
because the number of birds and the lateral distances between wingtips are
the same.

waar jij gaat”) en negatieve feedback veroorzaakt afstoting
wanneer een vogel te dicht bij een andere vogel in de buurt
komt (“maar kom niet te dicht bij me”) (Camazine et al. 2003).

WAAROM VLIEGEN VOGELS IN GROEPEN?

Vogels vliegen vaak in groepen om het risico van predatie te
verminderen (Krause & Ruxton 2002). Een groep heeft meer-
dere voordelen ten opzichte van een individuele vogel. Al-
lereerst heeft een groep meer kans om een naderende pre-
dator te ontdekken. Deze verhoogde waakzaamheid doet
zich zelfs voor wanneer enkele individuen in de groep minder
waakzaam zijn (Pulliam 1973, Elgar 1989). Deze vogels profi-
teren van hun groepsgenoten, maar de waakzame dieren
zullen gevaar als eerste opmerken en kunnen dus ook het
snelst reageren. Ze lopen dus een kleinere kans om gepakt te
worden dan vogels die hun informatie indirect verkrijgen
(Lima 1995a,b, Lima & Zollner 1996, Hilton et al. 1999).

Een tweede voordeel is dat voor een individuele vogel de
kans om het slachtoffer te worden van een predator afneemt
naarmate de groep groter is. Dit wordt het verdunningseffect
genoemd (Hamilton 1971, Foster & Treherne 1981). Leden
van een groep ondervinden ook bescherming doordat de li-
chamen van naburige vogels fungeren als een fysiek schild
tussen henzelf en de predator. Hierdoor is een vogel in het

midden van een groep veiliger dan aan de rand (Hamilton
1971, Pulliam 1973), maar een vogel is nog steeds beter af aan
de rand dan apart van de groep. Wie de groep verlaat wordt
een gemakkelijke prooi (Mueller 1971). Het is ook bewezen
dat predators in verwarring kunnen worden gebracht wan-
neer zij een individu in een zich snel bewegende groep willen
aanvallen (Neil & Cullen 1974). Het is moeilijk om een snel be-
wegend object te volgen wanneer er meerdere van in het ge-
zichtsveld zijn (Krebs & Davies 1981). Probeer maar eens een
tennisbal te vangen als er drie tegelijkertijd naar je toe wor-
den gegooid. Als een grote groep compact is en onverwachts
zwenkt en draait kan dit ook voorkomen dat de predator
aanvalt omdat hij denkt door een botsing gewond te kunnen
raken. Vermoedelijk daarom maakt een zwerm vogels ma-
noeuvres wanneer een predator verschijnt (Driver & Humpries
1988).

VLIEGEN IN FORMATIE

Van een formatie is sprake wanneer een groep vogels in een
lijn of rij vliegt (Heppner 1974). Er zijn verschillende soorten
formaties. De keuze tussen verschillende varianten hangt ver-
moedelijk sterk samen met aerodynamische aspecten. Bij
een vleugelslag veroorzaakt het door de beweging ont-
staande verschil in luchtdruk een luchtwerveling rond de
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Typisch voorbeeld van formatievliegen: overtrekkende Kraanvogels over de Waalbrug in Nijmegen, november 2006.
Typical example of flight formation, Common Cranes passing the River Waal in Nijmegen.

vleugeltoppen. Deze wervelingen (vortices) creéren een ge-
bied van neerstromende lucht die de neerwaartse kracht op
de vleugel vergroot. Eigenlijk is deze kracht ongewenst, maar
dezelfde vortices creéren ook gebieden van stijgende lucht
vlak achter de vleugels. Van deze stijgende luchtstroom kan
een vogel die achter een andere vogel vliegt profiteren door
zijn vleugeltoppen precies in dit gebied te plaatsen (Lissaman
& Schollenberger 1970, Higdon & Corrsin 1978, Badgerow &
Hainsworth 1981, Hummel 1983). Omdat dit gebied zich be-
vindt aan het uiteinde van een vleugel is het voor een vogel
het beste om er voor te zorgen dat er overlap is in het hori-
zontale vlak tussen de eigen vleugeltoppen en die van zijn
voorganger (Seiler et al. 2003, Linton 2007, Thien et al. 2007).

Van de verschillende soorten formaties is de V-formatie de
meest bestudeerde. De formatiehoek kan variéren en wordt
bepaald door de longitudinale en laterale afstanden tussen de
individuen (figuur 2). De laterale afstanden tussen de vleu-
geltoppen hebben een sterke invioed op de energiebesparing
groep; in theorie is er voor vogels in formatie een optimale la-
terale afstand (Lissaman & Schollenberger 1970, Badgerow &

Hainsworth 1981, Hummel 1983). In brede V-formaties zijn de
longitudinale afstanden kleiner dan in smalle V-formaties (fi-
guur 2). Hoewel voor beide typen formaties de totale ener-
giebesparing in de groep hetzelfde is, is deze anders ver-
deeld over de individuen (Andersson & Wallander 2004).
Hoewel men zou verwachten dat de voorste vogel in een
smalle V geen energie bespaart (Lissaman & Schollenberger
1970, Hummel 1995, Weimerskirch et al. 2001), toont een stu-
die van Sugimoto (2003) aan dat zelfs de voorste vogel min-
der weerstand ervaart dan wanneer hij alleen zou vliegen.
Sommige vogels, zoals Aalscholvers Phalacrocorax carbo
en andere watervogels, vliegen ook vaak in J-formaties of
echelons. Dit zijn varianten van de V-formatie. In een J-for-
matie zijn de lengtes van de benen verschillend en in een
echelon ontbreekt één been (Heppner 1974, Seiler et al. 2003).
Een andere variant is de U-formatie, ook wel bekend als de
boogformatie. Hierin vliegen vogels niet in een rechte lijn
maar in een boog. De voorste vogel vliegt slechtst een klein
beetje voor zijn dichtstbijzijnde volgers, en de longitudinale
afstand tussen de volgers wordt groter achter in de formatie
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(figuur 3). In een U-formatie ondervindt elke vogel, inclusief
de voorste, dezelfde energiebesparing (Lissaman & Schol-
lenberger 1970, Filippone 1996, Sugimoto 2003).

Kleinere vogelsoorten vliegen wel vaak in zwermen maar
vormen nooit formaties. Kleine vogels kunnen minder ener-
gie besparen door in formatie te vliegen dan grote vogels, die
door hun grotere spanwijdte en langzame vleugelslagen ge-
makkelijker van elkaars luchtverplaatsingen kunnen profite-
ren (Alerstam 1990, Cuts & Speakman 1994). Kleine vogels
hebben doorgaans kortere vleugels en hun snelle vleugelslag
creéert complexe vortices die geen gelegenheid bieden tot
energiebesparing (Hummel 1995). Vandaar dat formaties al-
leen bij grotere vogels voorkomen. Kleine vogels hebben een
andere manier gevonden om energie te besparen: onder-
broken vliegen. Ze wisselen reeksen vleugelslagen af met
pauzes waarin ze hun vleugels stilhouden, hetzij gespreid,
hetzij tegen het lichaam gevouwen (Rayner 1977, Tobalske &
Dial 1994). Hoewel het slaan met de vleugels altijd wordt ge-
associeerd met het stijgen en het stilhouden ervan met dalen,
valt dit niet altijd zo samen (Rayner et al. 2001). Een golvende
vlucht maakt het natuurlijk ook extra moeilijk om een forma-
tie te handhaven: dat zou vereisen dat de stijgingen en da-
lingen door de groepsleden worden gesynchroniseerd.

HET KIEZEN VAN EEN TYPE FORMATIE

Wanneer wordt nu een bepaald type formatie toegepast?
Andersson & Wallander (2004) suggereren dat dit samen-
hangt met de verwantschap en de mate van bereidheid tot
onderlinge dienstverlening (reciprociteit) van de individuen
in een groep. Reciprociteit wordt vooral verwacht in kleine sta-
biele groepen waarin vogels elkaar kennen doordat ze ge-
durende lange tijd met elkaar omgaan (Trivers 1971, Axelrod
& Hamilton 1981, Boyd & Richardson 1988, Dugatkin 1997).
Andersson & Wallander (2004) voorspellen dat kleine groepen
met daarin bloedverwanten, bijvoorbeeld van ganzen, zwa-
nen en kraanvogels, vaak een smalle V-formatie zullen ge-
bruiken. Hoewel de leider het nadeel heeft dat zijn positie
meer energie kost dan achterliggende posities helpt hij wel
zijn familieleden, bijvoorbeeld zijn jongen. Het gedrag van de
leidende vogel kan dan worden gezien als een vorm van ou-
derlijke zorg. Het aerodynamische voordeel voor de jongen is
groot, omdat zij kleiner en lichter zijn dan volwassen vogels
(Hummel 1995). Deze keuze op basis van verwantschap kan
ook plaatsvinden in groepen bestaande uit meerdere families
die samen trekken (Andersson & Wallander 2004). Ook reci-
prociteit kan leiden tot smalle V-formaties. Individuen ne-
men dan om beurten de leidende positie in, en laten zich wat
terugzakken wanneer ze moe worden, zodat een buurvogel
vooraan komt te vliegen. Op deze manier worden de ener-
giekosten van de onrendabele leiderspositie gedeeld (An-
dersson & Wallander 2004).

Brede V-formaties of U-formaties, waarbij elke positie even
veel energiebesparing oplevert, worden verwacht in grote
groepen bestaande uit vogels die niet met elkaar verwant zijn
en elkaar niet herkennen. Voorbeelden hiervan zijn Eiders
Somateria mollissima en veel soorten wadvogels. In een grote
groep die in een smalle V-formatie vliegt kunnen vogels pro-
beren de onrendabele leidende positie te vermijden. In kleine
groepen is de kans op herkenning groter.Valsspelers'kunnen
dan gemakkelijk worden gestraft, bijvoorbeeld door deze ge-
zamenlijk in de lucht te belagen of, misschien waarschijnlijker,
bij een tussenstop (Andersson & Wallander 2004). Hoewel de
concepten van verwantschap en reciprociteit een verklaring
geven voor het voorkomen van verschillende typen formaties,
is de theorie van Andersson & Wallander (2004) nog niet em-
pirisch getoetst.

AERODYNAMICA OF ORIENTATIE EN COMMUNICATIE?

Er zijn twee breed gesteunde hypothesen die het bestaan
van formatievliegen verklaren. De eerste stelt dat het voor-
namelijk dient om energie te besparen door een gunstigere
aerodynamica, de tweede dat vliegen in formatie de com-
municatie en oriéntatie in een groep bevordert. De aerody-
namische principes van formatievliegen zijn hierboven al be-
sproken. Energiebesparing is een belangrijk voordeel voor
vogels omdat hun energiereserves niet onbeperkt zijn en
cruciaal zijn voor voortplanting of overleving (Higdon & Corr-
sin 1978, Badgerow 1988).

Het vliegen in formatie kan ook leiden tot betere oriénta-
tie en communicatie, die botsingen helpt voorkomen. Om
hun richting en snelheid te kunnen aanpassen aan die van de
andere vogels in de groep moeten individuen deze in het ge-
zichtsveld houden. Dit is het gemakkelijkst bij een positie
schuin achter de voorgaande vogel. Het gezichtsveld van een
vogel wordt bepaald door de eigenschappen en de positio-
nering van het oog. De optimale visuele hoek, het gebied
waar een 0og het best ziet, ligt links of rechts voor het oog. Dit
kan betekenen dat de V-formatie het resultaat is van vogels
die proberen een optimaal zicht te houden op hun groeps-
genoten. Hiervoor houden ze een vaste verhouding aan tus-
sen de laterale en de longitudinale afstand tot hun voorgan-
ger (Hamilton 1967, Gould & Heppner 1974, Heppner 1974,
Potts 1984, Williams et al. 1976, Heppner et al. 1985, Badgerow
1988).

In de literatuur worden dus twee verklaringen naar voren
gebracht waarom vogels in formatie vliegen. Deze sluiten el-
kaar niet uit en Forbush (1912) suggereerde al dat zowel ae-
rodynamica als visuele communicatie en oriéntatie van be-
lang zijn. Al bijna een eeuw lang zijn er studies uitgevoerd om
te kijken welke van de twee voordelen nu het meeste bij-
draagt aan formatievliegen, vaak leidend tot tegenstrijdige
conclusies.
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De focus in alle studies is de hoek van de formatie waarin
de vogels vliegen. Op grond van aerodynamische theorie
kan de optimale overlap tussen vleugeltoppen van naburige
vogels worden voorspeld (Badgerow 1988, Speakman & Banks
1998). Voor een optimale aerodynamica is de longitudinale af-
stand van minder belang (Hummel 1995, Speakman & Banks
1998, Chichka et al. 1999). Energiebesparing kan dus worden
verkregen bij meerdere hoeken, terwijl voor communicatie en
oriéntatie een vaste hoek als optimaal wordt verondersteld.
Om zijn voorganger zo goed mogelijk te blijven zien moet een
vogel immers ook zijn laterale afstand vergroten als hij zijn
longitudinale afstand vergroot (Badgerow 1988). Deze vaste
hoek kan per vogelsoort verschillen. Metingen aan de hoek
waaronder vogels in groepen vliegen leverden echter geen
eenduidige resultaten op. Tijdens een vlucht verandert deze
veelvuldig (Gould & Heppner 1974, Williams et al. 1976, O'Mal-
ley & Evans 1982). Het kwam ook voor dat een groep gedu-
rende de hele vlucht nooit in een optimale hoek vlioog (Hepp-
ner et al. 1985). Seiler et al. (2003) suggereren dat het
aanhouden van de optimale hoek voor vogels moeilijk is, net
zoals in een rij auto’s kleine verstoringen voorin zich naar
achteren dusdanig versterken dat de achterste auto’s niet
kunnen volgen. Het bleek dus moeilijk om door het meten
van de hoeken onderscheid te maken tussen de twee hypo-
thesen.

Een belangrijke reden voor het ontbreken van overeen-
stemming over het relatieve voordeel uit aerodynamische
versus dat uit oriéntatie-overwegingen is ook dat deze voor-
delen nooit volledig zijn gekwantificeerd. Daarvoor is onder
andere meer inzicht nodig in de interne fysiologische pro-
cessen tijdens het vliegen, bijvoorbeeld in de spieren die ge-
bruikt worden. Deze bepalen de omvang van de energiebe-
sparingen, maar zijn nog altijd niet goed gemodelleerd
(Rayner 2001).
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Why do birds fly in flocks and formations?

In this literature review | seek answers to the questions of
how and why birds fly in flocks. Flying flocks can be divided
in two types: clusters and line formations. Clusters have a
three-dimensional structure and tend to be rather disorgan-
ised. Birds are mainly thought to fly in clusters to prevent
predation through increased predator detection, a dilution
effect, physical protection by neighbours and a confusing ef-
fect on the predator. People have always wondered how
birds avoid collisions in such rapidly moving clusters.
Historically it was believed that such movements were coor-
dinated by telepathy or electromagnetic communication.
The development of high-speed filming enabled scientists
to discover that manoeuvres are initiated by one individual
bird and followed by the rest of the flock. There is no single
initiator but this role is taken over by different individuals
from moment to moment. The most likely explanation for
movement in a cluster is a self-organization mechanism
where each bird applies a set of simple behavioural rules in
response to local information from neighbouring birds.

There are different kinds of formations, ranging from an

acute V-formation to a U-shaped bow. Although the total en-
ergy saving is the same for different formations, it differs for
individual birds in the group. In an acute formation, the
leader gains little or no energy savings, while in a U-forma-
tion the energy savings are more equal. A reason for attain-
ing a specific formation may be related to kin-selection or
reciprocity, although no empirical evidence for this hypoth-
esis has been found yet. Two hypotheses exist for the occur-
rence of structured formations like the well known V-shape.
The first stresses the aerodynamic advantage of birds con-
serving energy by taking advantage of the vortices created
by the wings of the birds in front. The second theory sug-
gests that by flying in formations at a fixed angle to each
other, birds can optimally visually communicate and orien-
tate to avoid collisions. These explanations are not mutually
exclusive and various studies have given support to both of
them. Small birds never engage in formation flight, probably
because their small wingspan and high wingbeat frequency
make it more difficult to gain energetic advantages from
wake vortices created by birds flying in front.
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