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Entwicklungen in der ornithologischen Kommunikationsforschung
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Functional communication research explores the relations between bird song 
and mate choice or territory defence. This is usually done by examining the 
time of day or season when a bird sings, and how it uses particular songs or 
singing strategies, i.e. what role it takes in singing interactions with rivals. Male 
Nightingales Luscinia megarhynchos can be heard singing at night until the be-
ginning of June. However, males singing that late in the season are usually un-
paired, since males cease nocturnal singing after pair formation. Nocturnal song 
of males apparently serves to attract a mate, and mate-searching females indeed 
prospect the breeding area mostly at night. At dawn, however, both paired and 
unpaired males are singing, suggesting that dawn singing is important to an-
nounce territory occupancy to prospecting males. As aggressive signals, male 
Nightingales often use trills with a wide frequency bandwidth and high element 
repetition rate, or overlap the songs of a rival in singing interactions. Currently, 
communication research is being broadened both at a temporal and a spatial 
scale: microphone arrays are being used to record several males in a neighbour-
hood to study communication networks; further, spatial movements of singing 
rivals and long-term influences of singing interactions on territorial behaviour 
are increasingly being taken into account. At present, almost no information is 
available on the song of long-distance migrants at their African wintering sites. 
In Ghana, in the beginning of February, we found a high density of Nightingale 
territories in the derived savanna, and Nightingales were singing at dawn and 
throughout the day, but not at night. A current field of research is the singing 
behaviour at urban study sites. However, it is almost completely unknown how 
wild bird feeding affects song and ecology of birds within our towns and cities, 
offering the opportunity to break new scientific ground in one’s own garden.
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«Nicht eigentlich scheu, aber recht heimlich.»
Glutz von Blotzheim & Bauer (1988) über die 
Nachtigall (Handbuch der Vögel Mitteleuropas 
Band 11, S. 188)

Warum singen Vögel? Man kann ein Verhal-
ten wie den Vogelgesang mindestens aus vier 
Blickwinkeln studieren, nämlich unter den As-
pekten Mechanismus, Entwicklung, Funktion 

und Stammesgeschichte (Tinbergen 1963). Ent-
sprechend sind vier Beispiele von Erklärungen 
für den Vogelgesang: (1) Ein Luftstrom durch 
das Stimmerzeugungsorgan Syrinx versetzt die 
Membranen in Schwingung. (2) Vögel haben 
den Gesang von ihrem Vater und benachbarten 
Vögeln gelernt. (3) Die ♂ locken mit Gesang 
Paarungspartner an und schrecken Rivalen ab. 
(4) Unsere Singvögel stammen von vermutlich 
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stimmbegabten Vorfahren ab. Alle diese Blick-
winkel sind gleichberechtigt und böten Stoff für 
lange Übersichtsarbeiten. Eine knapp und ver-
ständlich gehaltene Zusammenfassung der der-
zeit diskutierten Themen und Variationen füllt 
mit Leichtigkeit die 300 Seiten des Lehrbuchs 
«Bird Song» von Catchpole & Slater (2008). 
Aber Vogelgesang ist viel mehr als nur ein inte-
ressantes Thema für die Grundlagenforschung: 
Bestandserfassungen der Brutvögel sind zu 
grossen Teilen akustische Erfassungen singen-
der ♂. Die Vögel in unseren Gärten sind, wenn 
sie nicht gerade am Futterhäuschen fressen, 
wahrscheinlich am auffälligsten und belieb-
testen durch ihren Gesang. Ein so heimlicher 
Vogel wie die Nachtigall Luscinia megarhyn-
chos ist kaum mit dem Fernglas zu beobachten, 
sondern eher mit den Ohren wahrzunehmen. 
Schliesslich singen die Nachtigallen-♂, zumin-
dest wenn sie unverpaart sind, fast rund um die 
Uhr (mit Ausnahme der zweiten Stunde nach 
Sonnenuntergang; Amrhein et al. 2007, Roth et 
al. 2012). Ausserdem singen Nachtigallen mit 
etwa 90 Dezibel Schalldruckpegel, gemessen 
in 1 m Entfernung (Brumm 2004) und gehören 
damit zu den grössten «Lärmquellen» in freier 
Natur.

Die klassischen Methoden der ornitholo-
gischen Kommunikationsforschung sind das 
Aufnehmen von Rufen und Gesängen, die gra-
fische Darstellung und Analyse der Lautäus-
serungen mithilfe von Sonagrammen und das 
experimentelle Vorspielen von Gesang («Play-
back») in oder bei Vogelrevieren. Es geht aber 
auch noch klassischer: Für viele der Studien 
zur Gesangsaktivität, die ich im nächsten Ab-
schnitt besprechen werde, braucht man kein 
Mikrophon und keinen Lautsprecher. Man 
braucht nur ein Gehör, und eventuell noch Pa-
pier und Bleistift.

Im Folgenden gebe ich einen persönlichen 
Abriss über Entwicklungen in der ornitholo-
gischen Kommunikationsforschung. Als Fall-
beispiele bediene ich mich hauptsächlich un-
serer eigenen Untersuchungen in der Petite 
Camargue Alsacienne vor den Toren von Ba-
sel (www.camargue.unibas.ch). Der Schwer-
punkt wird auf dem funktionalen Blickwinkel 
liegen, also auf der evolutionsbiologischen 
Frage, wie der Vogelgesang mit Partnerwahl 

oder Revierverteidigung zusammenhängt und 
damit letztlich den Fortpflanzungserfolg beein-
flusst. Anschliessend gebe ich eine wiederum 
persönliche Einschätzung, in welche Richtung 
die Forschung gegenwärtig steuert, und streife 
auch den Aspekt der Entwicklung von Vogel-
gesang sowie angewandte Forschung im eige-
nen Garten.

Ich beginne mit den drei Fragen, auf die sich 
unsere Forschungsgruppe, aber auch die Kolle-
ginnen und Kollegen in aller Welt in den letz-
ten Jahrzehnten wohl am stärksten konzentriert 
haben: Was sagt uns das zeitliche Auftreten 
über die Funktion des Gesangs? Welche Funk-
tion haben einzelne Gesangselemente? Welche 
Funktion haben verschiedene Gesangsstrate-
gien, also die Art und Weise, wie ein ♂ seinen 
Gesang in Interaktionen mit Rivalen einsetzt?

1. Wann und für wen singen Vögel?

«Als Funktion des Nachtgesangs wurde vor 
allem auf Grund seiner sofortigen Einstellung 
nach erfolgter Paarbildung die Anlockung 
nächt lich ziehender Weibchen angenommen.»
Glutz von Blotzheim & Bauer (1988) über die 
Nachtigall (Handbuch der Vögel Mitteleuropas 
Band 11, S. 157)

Offenbar singen unsere Vögel am meisten im 
Frühjahr. Die ersten quantitativen Erhebungen, 
die zeigten, dass dieser Gesangshöhepunkt 
tatsächlich mit dem Brutgeschehen korre-
liert, wurden jedoch erst in den Siebzigerjah-
ren durchgeführt: Catchpole (1973) fand für 
Teichrohrsänger Acrocephalus scirpaceus und 
Schilfrohrsänger A. schoenobaenus und Slags-
vold (1977) für über 20 verschiedene Singvo-
gelarten, dass die Anzahl singender ♂ in einer 
Population jeweils einige Tage vor Beginn der 
Eiablage am höchsten ist.

In der Petite Camargue Alsacienne haben 
wir ähnliche Untersuchungen an Nachtigallen 
durchgeführt. Anders als bei den oben genann-
ten Pionierarbeiten wussten wir, in welchem 
Stadium des Brutzyklus sich die ♀ der singen-
den ♂ befanden, weil wir die Tiere beringten 
und die Eiablage beobachteten (Amrhein et al. 
2002, 2004a). Es macht durchaus einen Unter-
schied, ob man die Gesangsaktivität einer gan-
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zen Population zusammenfasst, ohne den Brut-
zyklus einzelner Tiere zu berücksichtigen, oder 
ob man die ♂ individuell studiert. Dies sei im 
Folgenden illustriert.

Im Jahr 2002 machten wir von Anfang Ap-
ril bis Anfang Juni täglich fünf Begehungen, 
bei denen wir auch das Fahrrad benutzten und 
die jeweils eine Stunde dauerten (Einzelhei-
ten in Amrhein et al. 2004a). Vier Begehungen 
erfolgten zu festen Zeiten bei Tageslicht, eine 
weitere begann jeweils um Mitternacht. Die 
Gesangsorte der ♂ wurden auf Karten eingetra-
gen. Am Ende der Feldsaison konnte damit auf 
der Karte rund um die Orte, an denen jeweils 
dasselbe ♂ gesungen hatte, eine Linie gezogen 
werden, die etwa die Reviergrenzen des ♂ mar-
kiert (Abb. 1).

Die Anzahl der in der Stunde nach Mitter-
nacht singend angetroffenen ♂ stieg im Verlauf 
der Brutsaison steil an, bis zum Maximum am 
25. April (Abb. 2). Die Anzahl nachtsingender 
♂ nahm dann recht kontinuierlich ab, nur un-
terbrochen durch einen zweiten Höhepunkt 
vom 7. bis 9. Mai.

Können wir aufgrund dieses Bildes auf die 
Funktion des Nachtgesangs schliessen? Bis 
zum Ende der Brutsaison waren Nachtsänger in 
relativ grosser Anzahl zu hören. Scheinbar wi-
derspricht also die populationsweite nächtliche 
Gesangsaktivität der eingangs zitierten Beob-
achtung, dass der Nachtgesang nach erfolgter 
Paarbildung sofort eingestellt wird (Glutz von 
Blotzheim & Bauer 1988). Des Rätsels Lösung 
ist wie folgt: Mit dem Eintreffen der ♂ stieg die 
Anzahl nachtsingender ♂ an. Ab dem 20. April 
trafen die ersten ♀ ein (Amrhein et al. 2004a, 
2007). Wie wir von den individuell bekannten 
Nachtigallenpaaren wissen, hören die ♂ tat-
sächlich nach erfolgreicher Paarbildung auf, 
nachts zu singen (Amrhein et al. 2002, 2004a), 
was die ab dem 26. April abnehmende Anzahl 
an Nachtsängern erklärt. Der zweite, kleine-
re Höhepunkt Anfang Mai ist dann wohl der 
Tatsache geschuldet, dass etwa die Hälfte der 
verpaarten ♂ erneut für einige Nächte singen, 
wenn die ♀ Eier legen (Amrhein et al. 2002, 
2004a). Zudem kommen bis Anfang Mai im-
mer noch einige ♂ neu im Brutgebiet an, be-
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Abb. 1. Reviere männlicher Nachtigallen im Jahr 2002 in der Petite Camargue Alsacienne. Punkte kennzeich-
nen Orte, an denen mindestens einmal ein singendes ♂ gehört wurde. Gesangsorte des jeweils gleichen ♂ sind 
durch Linien umrahmt, die damit die ungefähren Grenzen der Reviere markieren. – Territories of male Night-
ingales in 2002 in the Petite Camargue Alsacienne. Points indicate locations with at least one observation of 
a singing male. Song posts of individual males are framed by lines, thus indicating the approximate borders 
of territories.
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siedeln Reviere und singen nachts, bleiben 
aber oft unverpaart (Amrhein et al. 2007). In 
der Tat können je nach Studienjahr in der Pe-
tite Camargue Alsacienne bis zur Hälfte aller 
Nachtigallen-♂ unverpaart bleiben (Amrhein 
et al. 2004b, 2007, Amrhein & Zwygart 2004). 
Diese Junggesellen sind dann noch bis Anfang 
Juni nachts zu hören (Abb. 2).

Es bestätigt sich also, dass Nachtigallen nach 
erfolgter Paarbildung aufhören, nachts zu sin-
gen, was eine Funktion des Nachtgesangs zur 
Anlockung von ♀ nahelegt. Durch die teleme-
trische Verfolgung von ♀ in den ersten Tagen 
nach der Ankunft im Gebiet konnten wir zei-
gen, dass die Partnersuche tatsächlich nachts 
stattfindet: Die ♀ blieben tagsüber stationär 
und besuchten auf nächtlichen Erkundungs-
flügen mehrere ♂, bevor sie sich bei einem 
von ihnen niederliessen (Roth et al. 2009). Im 
Gegensatz zu den partnersuchenden ♀ blieben 
reviersuchende ♂ nachts stationär und erkun-
deten die Petite Camargue ausschliesslich im 
Morgenchor in der Stunde vor Sonnenaufgang, 
wenn sowohl die verpaarten als auch die unver-
paarten revierbesitzenden ♂ am meisten singen 
(Amrhein et al. 2004b).

Aufgrund der Untersuchungen, zu welcher 
Tageszeit und zu welcher Phase des Brutzyklus 
individuelle ♂ singen und wie dies mit Part-
nersuche und Reviersuche zusammenhängt, 
konnten wir also folgende Schlussfolgerun-
gen ziehen: Der Nachtgesang der Nachtigallen 
dient vor allem zur Anlockung von ♀; Gesang 
während der Morgendämmerung ist vor allem 
dafür wichtig, reviersuchenden ♂ zu signalisie-
ren, dass das eigene Revier schon besetzt ist. 
Wie oben gezeigt, ist bei der Interpretation der 
zeitlichen Muster von Gesangsaktivität aller-
dings zu beachten, dass die populationsweite 
Gesangsaktivität nicht unbedingt die Phasen 
des Brutzyklus der einzelnen Vögel widerspie-
gelt. Grund dafür ist, dass diese Phasen von 
Paar zu Paar um einige Tage verschoben sind, 
und dass unverpaarte ♂ ein anderes Gesangs-
verhalten zeigen als verpaarte ♂. Tatsächlich 
kamen Übersichtsarbeiten, die entweder nur 
populationsweite Gesangsaktivität oder nur das 
Verhalten individueller ♂ zusammenfassten, zu 
unterschiedlichen Interpretationen bezüglich 
der Funktionen des Gesangs (diskutiert in Roth 
et al. 2012). Nicht zuletzt macht das Beispiel 
der Nachtigall deutlich, dass beim Brutvogel-
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Abb. 2. Anzahl singender Nachtigallen-♂ in der Stunde nach Mitternacht im Jahr 2002 in der Petite Camargue 
Alsacienne. Am 29. Mai wurde aufgrund eines Festes zum Abschluss der Feldsaison keine nächtliche Bege-
hung durchgeführt. – Numbers of male Nightingales singing in the hour after midnight in 2002 in the Petite 
Camargue Alsacienne. On 29 May, there was a barbecue to celebrate the end of the field season instead of a 
nocturnal Nightingale census round.
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monitoring nicht unbedingt von singenden ♂ 
auf die Anzahl Brutpaare geschlossen werden 
kann: Nicht nur bleiben häufig einzelne ♂ un-
verpaart, sondern diese zeichnen sich auch 
noch oft durch hohe Gesangsaktivität aus und 
werden deshalb besonders leicht entdeckt (Am-
rhein et al. 2007).

2. Welche Gesangselemente dienen welchem 
Zweck?

Im Falle der Nachtigall dient also offenbar der 
Nachtgesang einem anderen Hauptzweck als 
der Gesang in der Morgendämmerung. Gibt es 
auch einzelne Gesangselemente, die entweder 
der Revierverteidigung gegen andere ♂ oder 
der ♀-Anlockung dienen? Von der amerikani-
schen Schwarzkopfmeise Poecile atricapillus 
ist zum Beispiel bekannt, dass sie zur Warnung 
vor Greifvögeln verschiedener Grösse und Ge-
fährlichkeit verschiedenartige «chick-a-dee»-
Alarmrufe benutzt; zudem wird die in den 
Alarmrufen codierte Information nicht nur von 
den Schwarzkopfmeisen selber, sondern auch 
von anderen Arten wie dem Kanadakleiber Sit-
ta canadensis verstanden (Templeton & Greene 
2007). Bei Rohrammern Emberiza schoeniclus 
singen unverpaarte und verpaarte ♂ verschie-
dene Gesangstypen, was nahelegt, dass der Ge-
sangstyp der Junggesellen vor allem der ♀-An-
lockung dient (Brunner & Pasinelli 2010).

Bei Nachtigallen singt jedes ♂ etwa 200 ver-
schiedene Strophentypen (Kipper et al. 2004); 
eine funktionale Zuordnung einzelner Stro-

phentypen erscheint aufgrund dieser Menge 
schwierig. Allerdings kann man die Strophen-
typen nach ihren strukturellen Besonderheiten 
gruppieren. Etwa 20 % aller Strophen enthalten 
sogenannte «rapid broadband trills», also Tril-
ler, deren einzelne Elemente über einen weiten 
Frequenzbereich (Tonhöhenbereich) gehen und 
sehr schnell wiederholt werden (Abb. 3). Da 
die Produktion von Klängen, die einen grossen 
Frequenzbereich abdecken, körperlich aufwen-
dig ist, können solche Klänge nicht beliebig 
schnell aneinandergereiht werden (wie jeder 
Mensch selber feststellen kann, indem er oder 
sie schnell ansteigende Töne in schneller Ab-
folge singt oder spricht). Da das Singen von 
schnellen breitbandigen Trillern also etwas 
kostet, wird angenommen, dass ♂ in guter kör-
perlicher Kondition besonders viele solcher 
Triller produzieren und Triller daher die «Qua-
lität» der ♂ signalisieren können.

Tatsächlich singen ältere Nachtigallen-♂ 
schnellere und einen grösseren Frequenzbe-
reich abdeckende Triller als jüngere ♂ (Sprau 
et al. im Druck). ♂ reagieren ausserdem stärker 
auf Gesang mit Trillern als auf Gesang ohne 
Triller (Schmidt et al. 2008, Sprau et al. 2010), 
und sie steigern den Anteil der Strophen mit 
Trillern, wenn durch Gesangs-Playback ein 
Rivale simuliert wird, der in der Nähe ihres 
Revieres singt (Kunc et al. 2006, Schmidt et 
al. 2006, Sprau et al. 2010). All dies legt nahe, 
dass schnelle Breitband-Triller als aggressive 
Signale empfunden und benutzt werden.

Ein anderer bekannter Strophentyp bei Nach-

Abb. 3. Oszillogramm 
(oben) und Sona-
gramm (unten: Fre-
quenz in Kilohertz ge-
gen Zeit in Sekunden) 
einer Nachtigallenstro-
phe, die einen schnel-
len Breitband-Triller 
enthält. Aus Sprau 
et al. (im Druck). – 
Oscillogram (above) 
and spectrogram of a 
Nightingale song con-
taining a rapid broad-
band trill. From Sprau 
et al. (in press).
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tigallen sind die sogenannten Pfeifstrophen  
oder «Schluchzer»: Etwa 20 % aller Strophen 
enthalten eine Abfolge leicht melancholisch 
klingender und zunehmend lauter werdender 
Pfiffe auf konstanter Frequenz (Abb. 4). Im 
 Gegensatz zum Anstieg der Häufigkeit von 
Strophen mit Breitband-Trillern singen Nach-
tigallen solche Pfeifstrophen seltener, wenn 
durch Gesangs-Playback ein Rivale simuliert 
wird (Kunc et al. 2006). Pfeifstrophen sind et-
was häufiger im Nachtgesang als im Gesang 
während der Morgendämmerung (Naguib et 
al. 2011), und sie sind über grössere Distanzen 
unverfälscht hörbar, während bei Trillern der 
Frequenzumfang, der beim Empfänger wahrge-
nommen wird, bereits innerhalb weniger Meter 
stark abnimmt (Naguib et al. 2008). Diese Ei-
genschaften machen Pfeifstrophen zu einem 
Signal, das zur Anlockung nächtlich ziehender 
oder umherstreifender ♀ über grössere Entfer-
nungen besonders geeignet erscheint.

3. Welche Gesangsstrategien dienen welchem 
Zweck?

Pfeifstrophen oder Strophen mit Trillern, die 
ein allein singendes ♂ präsentiert, können eine 
Botschaft an ♀ oder andere ♂ übermitteln. Aber 

auch die Art und Weise, wie ♂ ihre Strophen in 
Interaktionen mit anderen ♂ einsetzen, kann 
als Signal dienen. Vögel können zum Beispiel 
mit gleichen Strophentypen oder mit Elemen-
ten der gleichen Frequenz auf den Gesang von 
Rivalen reagieren. Dieses «type matching» und 
«frequency matching» (Abb. 4) dient bei eini-
gen Vogelarten als aggressives Signal (Searcy 
& Beecher 2009).

Eine andere Strategie ist, dem Rivalen «ins 
Wort zu fallen», also die Strophen des anderen 
♂ zeitlich zu überlappen (Abb. 4). Ähnlich wie 
bei uns Menschen wird solches Verhalten wohl 
als wenig höflich empfunden: Nachtigallen un-
terbrechen ihren Gesang öfter und länger, wenn 
die meisten ihrer Strophen mit einem interakti-
ven Playback überlappt werden (Schmidt et al. 
2006). Bei einem solchen interaktiven Play-
back spielt der Forscher die Strophen einzeln 
per Lautsprecher ab und kann so auf den Ge-
sang des Vogels reagieren.

Auch die ♀ achten auf die Gesangsstrate-
gien, die ihre ♂ in Interaktionen mit anderen ♂ 
anwenden. Kohlmeisen-♀ Parus major, deren 
♂ mit einem überlappenden interaktiven Play-
back zu kämpfen hatten, besuchten anschlies-
send häufiger Nachbar-♂ als wenn die Stro-
phen des Playbacks mit den Strophen ihres ♂ 

Abb. 4. Sonagramm einer Interaktion zwischen zwei Nachtigallen in der Petite Camargue Alsacienne 2009. 
(a) ♂ A beginnt, ♂ B antwortet mit einem ähnlichen, aber nicht dem gleichen Strophentyp. (b) ♂ A beginnt 
mit einer Pfeifstrophe, und nach dem ersten Pfiff überlappt ♂ B mit dem gleichen Strophentyp («type mat-
ching»), wobei die Pfiffe exakt die gleiche Frequenz haben («frequency matching»); ♂ A bricht darauf die 
eigene Pfeifstrophe ab (der abschliessende Triller fehlt). (c) ♂ B beginnt mit einer Pfeifstrophe, ♂ A antwortet 
mit gleichem Strophentyp und gleicher Frequenz, aber ohne Überlappen. Aufnahme von P. Sprau. – Spectro-
gram of a singing interaction between two male Nightingales in the Petite Camargue Alsacienne, 2009. (a) 
male A sings a song and male B responds with a similar song type. (b) male A begins singing a whistle song, 
then after the first whistle, male B overlaps by matching both the song type and the exact frequency; male A 
therefore stops singing its song (the terminal trill is missing). (c) male B sings a whistle song and male A re-
sponds singing the same song type but does not overlap.
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ohne Überlappen abgewechselt hatten (Otter et 
al. 1999). Für Schwarzkopfmeisen konnte gar 
gezeigt werden, dass ♀ häufiger fremd gehen, 
wenn ihre ♂ einem sechsminütigen Playback 
ausgesetzt wurden, in dem die Strophen der ♂ 
überlappt wurden: In Nestern solcher ♂, die im 
Gesangs-Wettstreit mit dem Playback unterle-
gen waren, sassen häufiger Jungtiere, die von 
anderen ♂ gezeugt worden waren (Mennill et 
al. 2002). Und bei Nachtigallen haben aggres-
sivere ♂ offenbar einen höheren Verpaarungs-
erfolg: ♂, die ein ♀ anlocken konnten, hatten 
vor der Verpaarung mehr Strophen eines nicht-
interaktiven Playbacks überlappt als ♂, die 
Junggesellen blieben (Kunc et al. 2006).

4. Ausweitung der Forschung in Raum und Zeit

Zeitliche Variation der Gesangsaktivität sowie 
der Einsatz von Gesangselementen und Ge-
sangsstrategien sind immer noch die vorherr-
schenden Themen in der funktionalen ornitho-
logischen Kommunikationsforschung. Gegen-
wärtig scheinen mir Bestrebungen vor allem 
dahin zu gehen, mehr Individuen gleichzeitig 
und über längere Zeiträume zu untersuchen. 
Singende Vögel leben in sozialen Netzwerken, 
in denen sie akustisch miteinander interagie-
ren, ohne sich notwendigerweise körperlich zu 
begegnen. Der Morgenchor der Singvögel wur-
de als ein solches «communication network» 
interpretiert, in dem oft mehr als zwei Revier-
nachbarn gleichzeitig miteinander interagieren. 
Auch weiter entfernte ♂ können an einer Inter-
aktion teilnehmen; ausserdem können sowohl 
revierbesitzende ♂ und ♀ als auch umherstrei-
fende nicht-territoriale Individuen den Interak-
tionen zuhören, ohne daran teilzunehmen («ea-
vesdropping»), und daraus Informationen über 
die singenden ♂ gewinnen.

Heute stehen neuartige Mikrophon-Systeme 
(«microphone arrays») zur Verfügung, um mit 
mehreren über die Landschaft verteilten Mik-
rophonen die Aktivität eines ganzen sozialen 
Netzwerkes zu überwachen. Nicht nur können 
damit die Lautäusserungen aller Vögel voll-
ständig erfasst werden, sondern über Triangula-
tion können auch die Positionen der singenden 
Vögel bestimmt werden (Mennill et al. 2012). 
Diese Mikrophon-Systeme arbeiten, ohne dass 

Menschen durch ihre Anwesenheit stören müs-
sen, und die Tiere müssen auch nicht unbedingt 
gefangen oder besendert werden. In einer der 
ersten entsprechenden Studien (Foote et al. 
2010) wurde mit 16 gleichzeitig aufnehmenden 
Mikrophonen gezeigt, dass im Kommunikati-
onsnetzwerk des Morgenchores von 19 männ-
lichen Schwarzkopfmeisen und ihrer Revier-
nachbarn die Sänger oft gleichzeitig mit zwei 
oder drei Nachbarn interagieren, indem sie mit 
Strophen der gleichen Frequenz auf den Ge-
sang der Nachbarn antworten («frequency mat-
ching»). Ob die neuen aufwendigen Methoden 
zu grundlegend neuen Einsichten führen oder 
eher bereits bestehendes Wissen verfeinern, 
bleibt abzuwarten.

Auch mit einfachen Playbacks kann man die 
Forschung in Raum und Zeit ausweiten. Aus 
Gründen der Standardisierung von Methoden 
wurden Gesangs-Playbacks bisher von ein-
heitlichen Höhen dargeboten, indem der Laut-
sprecher meist in etwa 1–2 m Höhe aufgehängt 
wurde. Nun zeichnen sich Vögel ja aber gera-
dezu dadurch aus, dass sie den dreidimensiona-
len Raum flexibel nutzen. Gesang von höheren 
Singwarten ist weiter zu hören und ist wohl 
auch gefährlicher, weil sich die ♂ gegenüber 
Greifvögeln exponieren. Daher ist zu erwarten, 
dass hohe Singwarten vor allem von starken ♂ 
benutzt werden, weshalb wir vermuteten, dass 
höher sitzende Sänger überzeugter und bedroh-
licher wirken könnten. Gefunden haben wir 
jedoch das Gegenteil: Nachtigallen reagierten 
stärker auf Playbacks von gleicher Höhe, als 
wenn der Lautsprecher 3 m höher sang (Sprau 
et al. 2012). Möglicherweise wirken höher 
sitzende Sänger, als seien sie «auf der Durch-
reise» und wären dadurch keine grosse Bedro-
hung für den Revierinhaber.

Gesangs-Playbacks werden üblicherweise 
3–6 min aus einem einzelnen Lautsprecher dar-
geboten. Wie realistisch ist aber ein Vogel, der 
in ein Revier eindringt und dort von gleicher 
Stelle 3 min lang singt? Wir haben Zaunköni-
gen Troglodytes troglodytes 6 min Gesang ent-
weder aus einem einzelnen oder nacheinander 
aus drei Lautsprechern vorgespielt, um einen 
stationären bzw. einen sich bewegenden Ein-
dringling zu simulieren. Am Morgen nach dem 
Playback fingen die ♂, bei denen ein sich be-
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wegender Eindringling simuliert wurde, früher 
an zu singen, und sie sangen mehr und länge-
re Strophen als am Morgen vor dem Playback. 
Wurde der Gesang nur aus einem Lautsprecher 
vorgespielt, fingen die ♂ hingegen später an 
zu singen, und sie sangen weniger und kürzere 
Strophen (Amrhein & Lerch 2010). Diese lang-
fristige Reaktion zeigt, dass es in der Tat einen 
Unterschied macht, ob sich ein Eindringling 
bewegt oder nicht. Hingegen fanden wir beim 
kurzfristigen Gesangsverhalten direkt nach 
dem Playback keinen Unterschied zwischen 
den beiden Gruppen.

Erst wenige Studien haben solche Langzeit-
reaktionen auf das Eindringen fremder ♂ im 
Revier untersucht; unsere Arbeiten an Zaun-
königen (Amrhein & Erne 2006, Amrhein & 
Lerch 2010) und Nachtigallen (Schmidt et al. 
2007) legen nahe, dass Singvogel-♂ sich mer-
ken, was am Tag zuvor passierte, und dass sie 
sowohl ihren Morgengesang vor Sonnenauf-
gang als auch ihr späteres Verhalten gegenüber 
Eindringlingen an die früheren Erfahrungen 
anpassen.

5. Gesangsentwicklung ausserhalb der Brutzeit

Vögel singen nicht nur im Frühjahr. Bekannte 
Beispiele für Herbstsänger sind Rotkehlchen 
und Zaunkönig, und in der Tat wurden die oben 
genannten Zaunkönigstudien im Oktober und 

Anfang November durchgeführt. Auch ande-
re Vögel lassen sich im Herbst wieder hören, 
wenn die Tage etwa so lang sind wie im Früh-
jahr, auch wenn sie dann nicht so intensiv sin-
gen wie im Frühjahr. Kohlmeisen fangen etwa 
um Weihnachten, wenn die Tage wieder länger 
werden, mit dem Frühjahrs-Gesangsprogramm 
an. 

Auch Nachtigallen singen im Winter. Davon 
konnten wir uns überzeugen, als wir in den 
ersten beiden Februarwochen 2011 Ghana be-
suchten. Aufgrund einer Geolocatoren-Studie 
(Hahn et al. 2013) wussten wir, dass sich die 
Nachtigallen der Petite Camargue im europäi-
schen Winter in Westafrika und ostwärts bis 
Ghana aufhalten. Nachdem wir zunächst die 
Ebene östlich der Hauptstadt Accra sowie eini-
ge Randgebiete des Regenwaldes erfolglos mit 
einem auf dem Autodach montierten Playback-
Lautsprecher abgesucht hatten, wurden wir 
nördlich des Regenwaldes fündig: Beim klei-
nen Dorf Nsuatre fanden wir auf einer Studien-
fläche von 53 ha 32 Reviere singender Nachti-
gallen. Das Biotop ist Savanne bzw. degradier-
ter Regenwald («derived savanna») und ähnelt 
stark dem Nachtigallen-Buschland in der Petite 
Camargue und im Mittelmeerraum (Abb. 5–7). 
Nachtigallen gibt es in dieser Savannenzone 
vermutlich flächendeckend, und die Begren-
zung unseres Studiengebietes war rein willkür-
lich gewählt.

Abb. 5. Das Unter-
suchungsgebiet in 
Ghana befand sich 
nördlich und südlich 
der Strasse von Nsu-
atre nach Berekum, 
gerade ausserhalb des 
Dorfes Nsuatre. Alle 
Aufnahmen V. Am-
rhein. – The study site 
in Ghana north and 
south of the road from 
Nsuatre to Berekum, 
just outside the vil-
lage Nsuatre.
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Die Nachtigallen sangen in Ghana in der 
Morgendämmerung und tagsüber, aber nicht 
nachts, wie wir bei sieben mitternächtlichen 
Kontrollen zwischen dem 4. und dem 10. Fe-
bruar 2011 feststellten. Insgesamt war die Ge-
sangsaktivität schwächer als im Frühjahr in 
Europa, aber eher stärker als bei den Arten, die 
als Standvögel und Wintergäste im Herbst in 
Europa singen. Mit 20 Nachtigallen machten 
wir Playback-Experimente, und wie im Brutge-
biet reagierten die Tiere mit Gesang und Annä-
herung an die Lautsprecher. Während unserer 

Woche im Gebiet sangen die Nachtigallen im-
mer von den gleichen Büschen, was nahelegt, 
dass die Reviere stabil waren. Bei mehreren 
Gelegenheiten hörten wir zwei Nachtigallen 
im selben Busch warnen, obwohl nur ein Vo-
gel auch sang, so dass wir vermuten, dass in 
solchen Revieren ♀ anwesend waren. Einige 
Vögel sangen unregelmässig und nicht sehr 
ausgeprägte Strophen; hier handelte es sich 
vermutlich um die im letzten Frühjahr gebore-
nen ♂. Tatsächlich war unter vier Nachtigallen, 
die wir fingen, ein im Frühjahr geborener Jung-

Abb. 6. Nachtigallen-
revier bei Nsuatre in 
Ghana (7. Februar 
2011). Nachtigal-
lenbiotope sind die 
zwischen den kleinen 
Feldern gelegenen 
Hecken und Wald-
stückchen. Zum Zeit-
punkt der Aufnahme 
sang hier eine Nach-
tigall. – Nightingale 
territory near Nsuatre 
in Ghana (7 February 
2011). Nightingale 
habitat are bushes 
and trees bordering 
small patches of ar-
able land. 

Abb. 7. Nachtigal-
lenrevier in der Petite 
Camargue Alsacienne 
(12. Mai 2013). Zum 
Zeitpunkt der Auf-
nahme sang hier eine 
Nachtigall. – Night-
ingale territory in 
the Petite Camargue 
Alsacienne (12 May 
2013). At the moment 
of the photo, there 
was a Nightingale 
singing in these 
bushes.
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vogel; ein weiteres gefangenes Individuum war 
vermutlich ein ♀.

Nachtigallen, die in Berlin im Labor gehal-
ten werden, durchlaufen in ihrem ersten Herbst 
und Winter mehrere Entwicklungsstufen von 
unstrukturierten Lautäusserungen («subsong») 
bis hin zu voll ausgebildetem Frühjahrsgesang 
(Todt & Hultsch 1998). In Afrika böte sich die 
einmalige Gelegenheit, die Entwicklung des 
Gesangs bei jungen ♂ über den ganzen Winter 
zu beobachten und soziale Einflüsse und Um-
welteinflüsse auf die Gesangsentwicklung im 
Freiland zu studieren.

So gut wie alles, was man als Biologe beim 
Beobachten der europäischen Brutvögel im af-
rikanischen Winterquartier erfasst, ist absolut 
neue Information. Und solche Forschung ist 
notwendig, wenn wir die Biologie einer Vogel-
art wie der Nachtigall verstehen wollen. Denn 
diese Langstreckenzieher könnte man als ei-
gentlich afrikanische Vogelarten bezeichnen, 
die Europa in den Monaten April bis August 
zum Brüten und Mausern besuchen.

6. Urbanisierung und Vogelgesang

Ein Forschungsthema, mit dem sich gegenwär-
tig viele Ornithologen auseinandersetzen, ist 
der Einfluss der Verstädterung auf die Ökolo-
gie unserer Vögel oder generell die Stadtöko-
logie der Vögel. Auch der Vogelgesang ist von 
urbanen Einflüssen betroffen. Nachtigallen 
singen zum Beispiel an lauten Strassen lauter 
als in leiser Umgebung (Brumm 2004). Einige 
Vogelarten singen in städtischer Umgebung mit 
höherer Frequenz, was zu Problemen führen 
kann, da etwa weibliche Kohlmeisen offenbar 
tiefere Strophen bevorzugen (Halfwerk et al. 
2011).

Eine der beliebtesten naturbezogenen Frei-
zeitaktivitäten in den Siedlungsgebieten ist das 
Füttern wildlebender Vögel. Zumindest auf der 
Nordhalbkugel ist Vogelfüttern vermutlich die 
am weitesten verbreitete Form der Pflege un-
serer Vogelbestände (Amrhein im Druck). Im 
Frühjahr 2007 untersuchten wir, wie sich die 
Praxis, Vögel noch im März und Anfang April 
zu füttern, auf das Gesangsverhalten der gefüt-
terten ♂ auswirkt. Dazu hängten wir in einem 
Studiengebiet bei Oslo (Norwegen) Futter-

spender nahe der Nistkästen von Kohlmeisen 
auf und versorgten die Tiere zwei Wochen lang 
mit Futter. Am Ende dieser zwei Wochen fin-
gen die gefütterten ♂ etwa 20 min später mit 
ihrem Morgengesang an als nicht gefütterte 
Kohlmeisen aus einer Kontrollgruppe (Sagge-
se et al. 2011). Dieser Unterschied blieb auch 
noch zwei weitere Wochen bestehen, nachdem 
wir mit dem Füttern aufgehört hatten.

Allerdings wissen wir fast nichts darüber, 
wie das Füttern die Ökologie der Vögel inner-
halb der Siedlungsgebiete beeinflusst (Amrhein 
im Druck). Auch die Kohlmeisenstudie von 
Saggese et al. (2011) wurde in einem naturna-
hen Wald am Stadtrand von Oslo durchgeführt 
und nicht in den Gärten der Stadt. Wie aber ge-
hen die Millionen von Meisen, die in den Nist-
kästen unserer Gärten brüten, mit den Futter-
häuschen um, die in denselben Gärten stehen? 
Jeder Gartenbesitzer könnte einen Datenpunkt 
beisteuern, indem er oder sie zum Beispiel be-
obachtet, ob das Meisen-♂ an Tagen, an denen 
Futter angeboten wird, weniger oder mehr oder 
früher oder später singt als an den futterlosen 
Tagen.

7. Ausblick

«Eine detaillierte Studie über eine beliebige 
Art hat gute Chancen, irgendein neues Problem 
von breiterem Interesse aufzudecken. Hatte ich 
einmal diese Entschuldigung, das Studium der 
Heckenbraunellen zu beginnen, so stiess ich 
bald auf mehr interessante neue Fragen beim 
Beobachten der Vögel als beim Lesen der theo-
retischen Literatur.»
Davies (1992, Seite 6)

Wie ermunternd ein solcher Satz für uns Nach-
forschende auch klingt: Er kommt aus der Fe-
der von Nick Davies, eines der erfahrensten 
Verhaltensbiologen, und transportiert ein gu-
tes Stück angelsächsisches Understatement. 
Freilich gehört zur Aufdeckung neuer Proble-
me, dass man sich der Lücken im publizierten 
Wissen sowie auch der Löcher in den eigenen 
Methoden wohl bewusst ist. Im Falle der For-
schung an der kleinen privat finanzierten For-
schungsstation Petite Camargue Alsacienne 
standen uns aufwendige Methoden oft nicht 
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zur Verfügung. Alle hier vorgestellten Arbeiten 
beruhen zunächst auf klassischen Revierkar-
tierungen, wozu man nichts weiter braucht als 
Zeit, eine Karte zum Eintragen der singenden 
♂ und bei grösseren Studiengebieten allenfalls 
noch ein Fahrrad. Wendet man solch einfache 
Methoden standardisiert und regelmässig an, 
so lässt sich etwa die Gesangsaktivität als An-
teil der Begehungen darstellen, an denen ein ♂ 
gehört wurde (Amrhein et al. 2002, 2004a, b, 
2007). Solche Methoden sind nicht besser und 
nicht schlechter als aufwendigere Aufnahme- 
und Analysemethoden; aber sie gehören zum 
Standardrepertoire von Ornithologinnen und 
Ornithologen und sind daher überall und von 
allen anwendbar. Und sie sind, wie ich hoffent-
lich zeigen konnte, geeignet, um auch bei der 
Beantwortung der Frage «Warum singen Vö-
gel?» ein kleines Stück voranzukommen.

Dank. Pius Korner, Tobias Roth und Philipp Sprau 
sahen das Manuskript durch. Ich danke Pius Korner 
für Begleitung auf der Reise nach Ghana, meinen 
Koautorinnen und Koautoren für die Zusammenar-
beit (nicht nur) in der Petite Camargue, sowie den 
über 50 Feldassistentinnen und Feldassistenten, die 
unsere Studien erst möglich gemacht haben. Unser 
Dank gilt auch der Association Suisse Pro Petite 
Camargue Alsacienne und den weiteren Organisatio-
nen, die unsere Arbeit finanzierten: Basler Stiftung 
für biologische Forschung, Basler Stiftung für expe-
rimentelle Zoologie, Deutsche Forschungsgemein-
schaft, Freiwillige Akademische Gesellschaft Basel, 
Nikolaus und Bertha Burckhardt-Bürgin-Stiftung, 
Ornithologische Gesellschaft Basel, Schweizerischer 
Nationalfonds, Singenberg Stiftung, Stiftung Drei-
klang, Stiftung Emilia Guggenheim-Schnurr und 
Treubel-Fonds.

Zusammenfassung

Die funktionale Kommunikationsforschung unter-
sucht, wie Vogelgesang mit Partnerwahl oder Re-
vierverteidigung zusammenhängt. Im Vordergrund 
stehen dabei meist das zeitliche Auftreten des Ge-
sangs sowie die Funktionen verschiedener Gesangs-
elemente oder Gesangsstrategien, also der Art und 
Weise, wie ein ♂ seinen Gesang in Interaktionen mit 
Rivalen einsetzt. Bei der Nachtigall Luscinia me-
garhynchos sind nachts singende ♂ noch bis Anfang 
Juni zu hören; es handelt sich hierbei jedoch um un-
verpaarte ♂, da der Nachtgesang in der Regel nach 
der Verpaarung eingestellt wird. Nachtgesang dient 
offenbar der Anlockung von ♀, und tatsächlich gehen 
♀ nachts auf Partnersuche. Während der Morgen-
dämmerung singen hingegen sowohl verpaarte als 

auch unverpaarte ♂ und verteidigen ihr Revier gegen 
reviersuchende ♂. Als aggressive Signale dienen da-
bei Triller, deren Elemente einen weiten Frequenzbe-
reich abdecken und sehr schnell wiederholt werden, 
sowie das zeitlichen Überlappen der Strophen eines 
Rivalen in gesanglichen Interaktionen. Gegenwärtig 
ist eine Ausweitung der Kommunikationsforschung 
in Raum und Zeit zu beobachten: Indem mehrere 
Mikrophone gleichzeitig benachbarte ♂ aufneh-
men, werden zum Beispiel ganze Kommunikations-
Netzwerke untersucht. Auch die räumlichen Bewe-
gungen singender Rivalen oder die längerfristigen 
Auswirkungen einer Gesangsinteraktion auf das 
Revierverhalten werden inzwischen in die Studien 
einbezogen. Kaum untersucht ist der Gesang unserer 
Langstreckenzieher im afrikanischen Winterquartier. 
In Ghana haben wir Anfang Februar Nachtigallen in 
hoher Revierdichte in der Savanne angetroffen, wo 
sie morgens und tagsüber, jedoch nicht nachts san-
gen. Ein aktuelles Forschungsthema ist auch das 
Gesangsverhalten in städtischer Umgebung. Weitge-
hend unerforscht sind allerdings die Auswirkungen 
der Vogelfütterung innerhalb menschlicher Sied-
lungsgebiete auf Gesang und Ökologie der Vögel. 
Hier bietet sich die Gelegenheit, im eigenen Garten 
ornithologisches Neuland zu erkunden.
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