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Das Verhalten der Feldlerche®

Juan D. DeLius

Mit 46 Abbildungen

Diese Arbeit ist ein Teilergebnis 15-monatiger Feldarbeit, deren Pro-
blemstellung mit Absicht breit angelegt wurde: es sollte Material fiir eine Bio-
logie der Feldlerche, Alanda arvensis, gesammelt werden. Die Wahl des Ob-
jektes war weitgehend zufillig; bodenbriitende Singvégel sind jedoch bisher
bei dhnlichen Studien vernachldssigt worden.

Ergebnisse iiber die Populationsdynamik und das nichtreproduktive Ver-
halten habe ich in dieser Arbeit nicht beriicksichtigt; sie sollen gesondert be-
handelt werden (DELius im Druck und in Vorbereitung). Angestrebt wurde
ein iibersichtliches Verhaltensinventar. An einigen Stellen habe ich versucht,
mittels statistischer Methoden Einblicke in das Verhaltensgefiige zu erhalten.
Vergleichende Betrachtungen habe ich auf die Familie Alaudidae beschrinkt;
solche in weiteren Rahmen wurden ausgelassen, da sich sonst die Arbeit sehr
ausgeweitet hitte.

Den folgenden Personen und Institutionen mochte ich meinen Dank aussprechen:
Prof. N. TinperceN F. R. S., Oxford, fiir die Uberwachung der Arbeit sowie mannigfaltige
Anregung, Prof. G. Biruxkow, Gottingen, Prof. O. KoruLER, Freiburg und Prof. Sir A.
Haroy E. R. S., Oxford, fir die Uberlassung von Arbeitsplitzen an den jeweiligen Insti-
tuten, dem Deutschen Akademischen Austauschdienst fiir ein Stipendium, Sir W. PENnING-
TON RAMsDEN, Bart.,, und dem Cumberland County Council fiir die Erlaubnis, in Raven-
glass zu arbeiten, meinen Kollegen im Zeltlager in Ravenglass fiir hilfsbereite Kameradschaft
und vielfiltige Diskussion, Dr. M. G. BurMmeR, Oxford, und Dr. H. DingEes, Géttingen, fiir
statistische Beratung und meiner Frau fiir mithevolles Nachpriifen der statistischen Berech-
nungen sowie kritische Durchsicht des Textes.

Untersuchungsort und Methoden

a) Untersuchungsgebiet war ein weitgehend willkiirlich abgegrenzter, etwa
25 ha grofler Kiistendiinenstreifen innerhalb der Drigg Dunes and Gullery, ein als ,Ravenglass
Gullery“ bezeichnetes Naturschutzgebiet, das auf 54° 2115 N und 3° 25’05 W bei
Ravenglass, Cumberland in England liegt (Abb. 1). Die stark erodierte Diinenlandschaft ragt
als Halbinsel in die Irische See. Bedeckt von nur schiitterer Vegetation, vorwiegend Ammo-
phila, wird sie in den Sommermonaten von etwa 30 000 Lachmdwen als Brutkolonie benutzt.
Nach den Lachmdwen sind die Feldlerchen mit etwa 250 Paaren die hiufigsten Brutvdgel
und besiedeln dicht die etwas geschiitzteren und vegetationsreicheren Diinentiler,

b) Methoden. Zur individuellen Kennzeichnung fing ich die Tiere, die sich im Be-
obachtungsgebiet ansiedelten, entweder am Nest oder am Mohnsamen-Futterplatz, einzelne
auch mittels einer Lockattrappe. Junge griff ich etwa an ibrem 5. Lebenstage aus dem Nest.

*) Der Erinnerung Gustav KraMERs gewidmet.
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Abb. 1: Lage des Beobachtungsgebietes (schwarz eingezeichnet). Hohenlinien in
Fufl iiber dem Meeresspiegel

Zur Buntberingung legte ich je 2 Celluloidfarbringe den Alttieren in individuell
verschiedenen Kombinationen an, den Jungen eine Kombination je Brut; wenn sie sich spiter
im Beobachtungsgebict ansiedelten, wurden sie gefangen und umberingt. Die 8 Ringfarben
erwiesen sich als zureichend farbecht, und es wurden keine Ringverluste festgestellt. Ab
1959 versah ich alle Végel zusitz-
lich mit Aluminiumringen des British
Museum. 1960 und 1961 firbte ich
Gefiederpartien einiger Vogel mit
alkoholléslichen Pigmenten (Boyp
1950/51). Weiterhin beklebte ich
die Aluminiumringe einiger Brut-
geschwister mit  verschiedenfarbi-
gen Klebebindern, um sie so vor-
tibergehend unterscheiden zu kon-
nen. Das Geschlecht der Alttiere
bestimmte ich am  Fliigelmaf}
(durchschnittlich 112 mm fiir die
38, 101 mm fiir die @Q; Abb. 2)
, und] ﬁllaerpriiflte ci) anschlieflend abm
Verhalten. Altersbestimmungen bei
945 g5 1065 765 mm 1185 ysgewachsenen Lerchen sin%i nicht
Fligellinge moglich, Einjihrige unterscheiden
Abb. 2: FligelmaRe der 3 & und 99 sich nicht von Mechrjihrigen, wie
ich es an Wiederfingen festgestellt

habe.
Fiir die Verhaltensbeobachtungen verlief§ ich mich weitgehendst auf die so markier-
ten Tiere, ausnahmsweise voriibergehend auch auf solche, die an natiirlichen Gefiederbeson-
derheiten personlich erkennbar waren. Als einzigen Verhaltensunterschied zwischen markier-
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ten und unmarkierten Lerchen stellte ich fest, dafl gerade beringte etwas hiufiger an ihren
Beinen pickten. 1958 beobachtete ich 4—5 Std. tiglich (10. Mirz bis 30. Juli), 1959, 1960 und
1961 je 8—10 Std. (5. Mirz bis 15. August 1959, 5. Februar bis 30. Juni 196C und 14. bis
30. April 1961), praktisch alle durch einen auf einem Leichtmetallstativ mit Gelenkkopf mon-
tierten 10 X 50-Feldstecher. Notizen machte ich — bis auf wenige — sofort. Die Lerchen
gewdhnten sich schnell an den Beobachter und lieflen ihn durchschnittlich auf 10—15 m heran.
Von erhhten Beobachtungssitzen aus konnte ich bei giinstigen Revierverhiltnissen Einzel-
vogel in der schiitteren Vegetation beliebig lange im Auge behalten. Fiir einige besondere
Beobachtungen am Futterplatz und fiir alle am Nest benutzte ich Verstecke, die bis 3—4 m
herangeriickt wurden.

Tiglich verwandte ich etwa die Hilfte der Beobachtungszeit auf ein von zwei oder
drei ,Lieblingspaaren® mit giinstigen Revierbedingungen; in der restlichen Zeit kontrollierte
ich die anderen 15—20 Paare und notierte auch ihr Verhalten. So sah ich etwa alle 2 bis
3 Tage simtliche Paare des Beobachtungsgebietes.

¢) Auswertung und Darstellung. Bei der Auswertung der quantitativen
Daten habe ich mich vorzugsweise, neben den klassischen parametrischen (WEBER 1961), der
nichtparametrischen statistischen Methoden (SieGeL 1956) bedient. Sie haben gegeniiber
ersteren den Vorteil, dafl sic keine strengen Anforderungen an die Mafle stellen, unabhiin-
gig von der Normalitit der Verteilungen und einfach zu berechnen sind. Uberall ist der je-
weils benutzte Test und die errechnete Zufallswahrscheinlichkeit p angegeben, wenn p gro-
Rer als 0,05 nur mit ,nicht signifikant“. Statistische Priiffmethoden setzen unabhingige Stich-
proben voraus. Wird diese Voraussetzung nicht eingehalten, ist die errechnete Zufallswahr-
scheinlichkeit p in einem ungewissen Mafle verfilscht. Wenn eine Hypothese aus ciner ge-
gebenen Stichprobe entwickelt wird und man sie dann an derselben statistisch priift, dann
kann diese Stichprobe nicht als unabhingig bezeichnet werden. Dieses wird hiufig iiberschen,
in der Praxis ist das auch meistens kaum zu vermeiden. In dieser Arbeit sind alle p, die
mit diesem Fehler behaftet sind, mit * versehen.

Ankunft

Im Herbst und Winter halten sich die Lerchen nicht im Untersuchungs-
gebiet auf (s. S. 341). Thre Ankunft im Frithjahr wurde nur 1961 beobachtet.

JJ und 99 kommen getrennt an (Abb. 3). Der mittlere Ankunftstag der
d d (20. Februar) diirfte etwa um 10 Tage friiher liegen, da einige — mindestens
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Abb. 3: Ankunft der Feldlerchen 1960 im Beobachtungsgebiet. Ein Quadrat stellt die Ankunft
eines Individuums dar: leer, mehrjihrige & 3; schraffiert, einjihrige & &; gepunkret, mehr-
jahrige 99Q; schwarz, einjihrige 99Q. Dariiber: Lufttemperatur

5 von 16 JJ — schon vor Beobachtungsbeginn am 5. Februar da waren,
aber erst bei Wiederkehr nach einem Schlechtwettereinbruch erfafit werden
konnten. Trotzdem ist der Unterschied in der Ankunft zwischen 0 G’ und @9
(mittlerer Ankunftstag 3. Mirz) gut gesichert (Medianverfahren ¥2, p << 0,001).
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7 Welcher Faktor diesen Unter-

< schied bewirkt, ist auf Grund des

7 . . .
Legebeginn geringen Datenmaterials nicht
N-= 5 entscheidbar; aber neben ge-
schlechtsverschiedenen Schwel-
Ankunft o N-% len fiir die Helltagverlingerung
konnte auch die Temperatur eine
Rolle spielen, die bei Ankunft
m 3° C héher

der etwa um 3
Ankunft " N=16 war (Abb. 4). Uberhaupt trafen
PRSI sie an ,,schonen® Tagen ein, wo-
e bei kein einzelner Wetterpara-
B meter entscheidend zu sein schien,
- sondern ein Komplex von ihnen.
. Die & & erschienen in Triippchen
, von 10—20 gemischt mit solchen, die
3 3 Tag vor 0 l‘Zelterzogen, manchmal, nachdem sie
Ankunfttag urz gerastet hatten und von den orts-
bzm 1. Legetag ansissigen @ & verjagt worden waren.
o Diese werden nimlich nach einigen
Abb. 4: Durchschnittlicher Lufttemperaturverlauf ~ Min. gemeinsamer Furtersuche plotz-
vor Ankunft und Legebeginn. Die verschiedenen An-  lich aggressiv und zeigen deutliches Re-
kunfts- bzw. ersten Legetage sind synchronisiert.  vierverhalten, und zwar regelmifligam
N = Anzahl der Fille Morgen; gegen Mittag — bei schlech-
tem Wetter schon eher — fielen sic
hiufig wieder in das Schwarmverhal-
ten zuriick; dann verliefen sie auch das Beobachtungsgebiet und kamen am nichsten
»schénen“ Tage wieder. Die Ankunft der @@ verlief grundsitzlich dhnlich, jedoch kompli-
zierter, da das Revierbesetzen mit dem Paarungsverhalten zusammenfillt. Zur Feststellung
etwaiger Altersunterschiede in den Ankunfisdaten sind die Zahlen zu klein (Abb.3). Fallt
man unberingte Neuansiedler als Einjihrige auf — was eine gewisse Berechtigung hat —, so
diirften sie etwas verzdgert eingetroffen sein: 6 kamen mindestens gleichzeitig, 3 vielleicht

und 3 sicher spiter an als die beringten Mehrjihrigen.

Lufttemperatur
o

Revier

Im Brutgebiet eingetroffen, beschrinken etwa 90 % der Lerchen der
Population ihre Aktivitit sehr bald auf ein bestimmtes Areal. Sie dulden in
diesem Revier, aufler dem Partner und ihren Jungen, keine Artgenossen, es
sei denn voriibergehend.

a) Beschreibung. Im Vergleich zu der Fliche, die sie im Winter-
schwarm durch Einhalten der Individualdistanzen einnehmen, istdasBrutrevier
um den Faktor 10* grofler und zudem ortsfest (Hinpe 1961). Die Durch-
schnittsgrofle von 41 Revieren im Beobachtungsgebiet betrug ungefihr 5.000 m2;
(die Grenzwerte waren 8.000 und 2.500 m?) (Abb.5). Diese Angabe
darf jedoch nicht verallgemeinert werden: in einem Nachbargebiet
waren z. B. drei Reviere im Durchschnitt etwa 15000 m2 grof}, und
eine einzelne Lerche im nahegelegenen Lake District besang eine Fliche
von urgefihr 200 000 m2 Unter Revier kann man die Fliche verstehen,
auf der die Inhaber ihr Futter suchen oder die sie gegen FEindringlinge
verteidigen oder die sie besingen. Im Beobachtungsgebiet decken sich alle drei
weitgehend, aber im Nachbargebiet war das Futterrevier erheblich kleiner als
1,5 ha, desgleichen bei der Einzellerche, bei der aber auch keine Eindringlinge
auftraten, da sie vollig isoliert von ihresgleichen war. Das verteidigte Revier,
das meist mit dem besungenen zusammenfillt, ist um so grofler, je geringer die
Besiedlungsdichte, und umgekehrt. Es ist unklar, welche der beiden Vari-
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Abb.5: Die Reviere im Beobachtungsgebiet 1959. Dicke Linie: Kiiste bei Springflut,
mittlere Linien: Reviergrenzen, diinne Linien: annihernde Hohenlinien

ablen die Ursache, welche die Wirkung ist: die nicht unterschreitbare Revier-
mindestgrofle beschrinkt wohl die Besiedlungsdichte nach oben hin (Huxrey
1934). Andererseits schien sie bei den relativ diinn besiedelten Nachbargebie-
ten den jihrlichen Dichteschwankungen passiv zu folgen. Reviergrenzen sind
entweder unmittelbar durch die Bodengestaltung gegeben, oder sie entstehen
durch Auseinandersetzungen mit Nachbarn. Jene beruhen darauf, daff die Ler-
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chen fiir sie 8kologisch wertlose groflere Flichen nicht in ihre Reviere ein-
beziehen — so Sand-, Wasser- oder hochbewachsene Flichen —; diese sind
keineswegs an dauernde Kimpfe gebunden, sondern werden im Laufe der Zeit
derart mit Bodenmarken verkniipft, daf} sie meist auch bei Abwesenheit des
Nachbarn nicht iiberschritten werden. Je bestimmter die orientierenden Un-
regelmiafligkeiten sind, z. B. Diinenkimme oder Mikrovegetationsgrenzen, um
so deutlicher sind die Reviergrenzen. Da also letzten Endes alle Reviergrenzen
primdr oder sekundir an Bodenmerkmale gebunden sind, bleibt auch die
Ausbreitung mancher Reviere auch bei mehrfachen Besitzwechseln im Laufe
der Jahre erstaunlich konstant.

Abgesehen hiervon sind die Reviergrenzen um so deutlicher, je kleiner
die Reviere sind, mit anderen Worten, je dichter die Besiedlung ist.

b) Ortstreue. Brutreviere entstehen dank zweier Gegebenheiten: der
Ortstreue und der Unvertriglichkeit mit Artgenossen (TINBERGEN 1957).

Von rund 100 Fillen, in denen Revierbesitzer durchschnitclich tiber drei Monate der
Brutzeit beobachtet wurden, wechselten nur zwei ihr Revier: ein auf gerade gelegten Liern
gefangenes @ und ein unverpaartes &. Alle iibrizen verschoben ihre Revmr"reuzeu hisch-
stens geringfiigiz (vgl. PrckwerLL 1931, Otocoris dz'pesrris). Nach Verfrachtungen bis zu 1 km
waren die Lerchen innerhalb weniger Minuten wieder zuriick im Revier.

Zwei Reviere, eines im Korn, das andere in einem Farnbestande, wurden schon im
Juni, also etwa 1 Monat zu friih, aufgegeben, offenbar wegen immer dichter und hoher wer-
denden Bewuchses; leider konnte ich nicht feststellen, ob die Lerchen noch neue Reviere
bezogen. Ganz allgemein diirfte in landwirtschaftlich genutztem Gelinde die Ortstreue durch
die Biotopinderungen erheblich gestért werden. Im Beobachtungsgebiet versandete ein
Revier und wurde danach nicht mehr besiedelt. |

Auch von Brutzeit zu Brutzeit zeigen die Feldlerchen Tendenz zur Orts-
treue; so fand Makowskr (1954) einen Albino zwei Jahre an der gleichen

Stelle. Von 101 wiederge-
80T = kehrten Vogeln bezogen 57
(56 %) ihr vorjahriges Re-
vier, die ibrigen 44 (44 %)
siedelten sich im Mittel 130 m,
wl—1 im Hochstfall 380 m entfernt
an, wobei gesagt werden muf},
dafl ein zusitzlicher Rand-
streifen von etwa 1km Breite
um das Beobachtungsgebiet
auf beringte Vogel hin kon-
trolliert wurde (Abb. 6). Zwei
Viogel gelangten bei zwei-
. fachem Umsiedeln in ihr ur-
0 e~ el 4 u_u_._o spriingliches Revier zuriick.
| | | Zehn von achtzehn Végeln

[ 500 7000 m 1500 hielten iiber drei Brutzeiten
Abb. 6: Umsiedlungsentfernung iAbzissc} der Feld- an 1hr5m_RCV1Cf fest, 3 VO
lerchen; Ordinate: Anzahl der Fille 12 iiber vier und 1 von 3 tiber

fiinf Brutzeiten.

Bei sieben genauer beobachteten Umsiedlern konnte bei vier von ihnen
— bei weiteren 2 weniger eindeutig — klar festgestellt werden, daf} sie ver-
suchten, sich im Vorjahresrevier anzusiedeln, diese aber bereits besetzt vor-
fanden.

Eine etwas hohere Umsiedlungsrate und mittlere Umsiedlungsdistanz

bei @9 — verglichen mit den 0 — ist statistisch nicht gesichert.
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Einjihrige Feldlerchen zeigen Geburtsortstreue: 11 als Nest-
hocker im Beobachtungsgebiet beringte wurden — von schitzungsweise 25
moglichen — im Beobachtungs- und Randgebiet gesehen; davon siedelten sich
6 im Untersuchungsgebiet und 4 im Randgebiet an; also hochstens 1,5 km vom
Geburtsort entfernt.

Die Ortstreue der Brutvogel dndert sich nicht mit deren Alter, kleine
trendlose Variationen in meinen Daten sind nicht signifikant. Uber die Be-
ziehungen iiber Ortstreue und Paartreue s. S. 314.

Ortstreue ist bei Vogeln weit verbreitet, fiir die Heidelerche (Lullula
arborea) ist sie von KocH (1936) und Korran (1948—51) nachgewiesen.

Ortstreue setzt dreierlei voraus: Ansiedlung, Heimkehrtrieb und Orien-
tierungsmechanismus (KRAMER 1961). In den ersten Lebensmonaten binden
sich die Feldlerchen an den Aufwuchsort (vgl. LéHrL 1959, MAUERS-
BERGER 1957). In der zweiten Phase — die erste Brutzeit — siedeln sie sich
an einem begrenzten Brutort an und halten an ihm nach Méglichkeit fest, sie
kénnen sich aber in spateren Brutperioden auch an neue Reviere binden.

Nach welchen Kriterien die Lerchen in dieser zweiten Phase einen Ort be-
vorzugen, ist ungewifl. Aufler Niahe zum Aufwuchsort (Geburtsortstreue) spielen
sicher okologische Wertigkeit, also Nahrungs- und Nistmoglichkeit, Unbesetzt-
heit von gleichgeschlechtlichen Lerchen, oder bei den 9 — manchmal auch bei
Jd — Vorhandensein eines Partners eine Rolle. Daneben wirken schon von
Lerchen besetzte Landstriche stirker anziehend auf Reviersuchende als nicht
besiedelte. Bei Umsiedlung kommt wohl noch Nihe zum alten Revier hinzu.

c) Unvertriglichkeit driickt sich im Zusammenspiel der agonistischen
Verhaltensweisen des Revierinhabers und Eindringlings aus: im eignen Revier
diesseits der Grenze liberwiegt die Angriffsbereitschaft, jenseits derselben, 1m
Nachbarrevier, die Fluchttendenz. An den Reviergrenzen sind beide Tenden-
zen gleich stark. Hieraus erklirt sich das hiufige, oft ganz rasche Wechseln der
Rollen des Angreifers und des Fliehenden bei den gleichen Vogeln (TINBERGEN
1939 a und Pickwerr 1931). Weitere zeitweilig mitsprechende Faktoren (s.
S. 310) kénnen die Dominanzverhiltnisse abindern, so dafl Reviergrenzver-
schiebungen mdglich sind.

Vor der Paarbildung werden sich antragende Y@ von den revierbesitzen-
den ' meist nicht als Eindringlinge angesehen, danach wird nur das eigene
Q geduldet. Eigene Junge werden bis zu ihrem Selbstindigwerden gelitten
(iber Revierverhalten gegeniiber anderen Vogeln s. S. 312), iiber den Anteil
der Geschlechter an der Revierverteidigung S. 311). Unter Umstinden haben
QQ unabhingig von den 0T eigene Reviere, so die beiden Q9 eines bigamen
d' (2 Falle). Die Paarbildung besteht bis zum gewissen Grade in der Ansied-
lung des @ im Revier des O, die Paarbindung im Zusammenfallen der Re-
viere (vgl. S. 313).

Das Revierverhalten bleibt keineswegs konstant iiber die ganze Brutzeit,
sondern andert sich stetig. Die 0’ fielen Februar und Anfang Mirz, die 99
noch Anfang April vom Revierverhalten in das ortsunfeste Schwarmverhalten
zuriick, wenn schlechtes Wetter einbrach. Auch spiter wurde das Revierverhal-
ten, insbesondere die Unvertriglichkeit, deutlich vom Wetter beeinflufit. Im
Mai, Juni und Juli lief die Unvertriglichkeit stetig — unabhingig vom
Wetter — nach, so dafl im Juli kaum von Revieren die Rede sein konnte; es
bildeten sich ortsunfeste Schwirme. Mitte August erwachte bei einigen schon
vermauserten Lerchen voriibergehend erneutes Revierverhalten.

d) Revierlose Lerchen. Wie anfangs erwiahnt, blieben etwa
10% der Lerchen meiner Population revierlos. Sie streichen regellos



304

offen iber groflere Gebiete, auffallenderweise jedoch allein. Beide Ge-
schlechter sind vertreten; das offensichtliche Uberwiegen der 'S’ mag an Be-
obachtungsfehlern liegen, die durch deren auffilligeres Verhalten bedingt sind.
Warum sie keine Reviere besaflen, ist unklar: einige GG’ mdgen nirgendwo
vermocht haben, Fuff zu fassen, manche $Q fanden wohl keinen Partner, an-
dere 0T gaben ihre Reviere auf, weil sie keinen Partner fanden — ein sol-
cher Fall wurde beobachtet —, weitere waren vielleicht noch unreif. Drei
Lerchen begannen Revierverhalten zu zeigen, als sie fiir Artgenossen ein-
sprangen, die wihrend der Brutzeit umgekommen waren.

Gesang

Sowohl J'F wie 99
singen, J'J jedoch un-
gleich hiufiger. Mit Aus-
nahme von Abschnitt d be-
spreche ich hier nur den
Gesang der JJ.

a) Beschreibung.
Beim J lassen sich drei
verschiedene Gesangsarten
unterscheiden: Flug-, Bo-
den- und Hetzgesang. Am
auffalligsten ist der in der
Luft vorgetragene Flugge-
sang (Abb. 7a). Nach laut-
losem Abflug steigt der
Vogel steil mit kurzhubi-
gen Fligelschligen und
stark gespreiztem Schwanz,
nach Moglichkeit gegen den
Wind, ununterbrochen sin-
gend auf. 10 grob vermes-
sene Singfliige erreichten
im Mittel 50 m Hdhe,
schitzungsweise mag aber
der allgemeine Durch-
schnittswert bei etwa 80 m
liegen. Prckwerr (1931)
nennt bei der Ohrenlerche
(Otocoris alpestris) 150 m.
_Daran folgt eine Phase, 4 7. Singende Feldlerchen. a) im Singflug, b) balzend,
in der das O ohne merk- ¢) imponierend, d) in Ruhestellung, e) futtersuchend
bare Anderung der Flug-
weise und des Gesanges auf etwa gleicher Hohe bleibt; oft kreist er dabei lang-
sam iber dem Revier (Howarp 1929). Nach PickwerL (1931) hile sich die
Ohrenlerche an keine Reviergrenzen. Diese Phase nimmt gewdhnlich den
grofiten Teil der Zeit des Singfluges ein, im Durchschnitt etwa 2,5 Min. (wenige
Sek. bis 9 Min., s. aber ALEXANDER 1941, RoLLIN 1942). In dieser und der vor-
hergehenden Phase zeigt der Vogel bei starkem Wind den periodischen Fliigel-
schluf des Singvogelbolzenfluges, der den Gesang dann deutlich zisiert. Lang-
sam, mit fast bewegungslosen, ganz ausgebreiteten Fliigeln segelt der Vogel
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dann herab, wobei er lang anhaltende flétende Téne einwebt. Entweder gleitet
der Sdnger so bis zur Landung hinab, oder er verstummt in 10—15 m Hohe,
legt die Fliigel halb an und stiirzt, sich kurz vor der Landung auffangend, mit
vorgebeugtem Korper herab.

Der Bodengesang, grundsitzlich dem Fluggesang ahnlich, ist in jeder
Hinsicht duflerst variabel. Er ist an keine besondere Haltung oder Verhaltens-
weise gebunden und pausenreicher, leiser und melodidser als der Fluggesang.
Ein ruhig aufgeplustert dasitzendes I duflert ihn leise; futtersuchende unter-
brechen ihn, so oft sie etwas aufpicken; balzende T und solche, die aufrecht
auf Bodenerhebungen stehen, singen ihn laut aus dem so weit aufgerissenem
Schnabel, dafl man den grell gefarbten Rachen sieht, manchmal beinahe pausen-
los bis zu 15 Min. lang (Abb. 7 b). Bei allen wolbt sich die Kehle je nach Laut-
stirke mehr oder minder im Rhythmus des Gesanges vor. Dadurch werden die
hellen Federbasen sichtbar, und die Kehle leuchtet weif§ auf.

Der Hetzgesang, der sich wie ein geprefiter briichiger Fluggesang anhért,
erklingt bei Hetzfligen (S .316), soweit das Geschlecht der Verfolgten bestimm-
bar war, hinter Q@Q her; er ist vergleichsweise selten.

b) Jahreszeitliche Schwankungen

Der Fluggesang ist im August und Anfang September kaum zu héren, setzt aber Ende
September wieder ein, wenn auch nicht so stark ‘wie wihrend der Brutzeit. Im November
beginnt wieder eine Pause, die Ende Januar endet (ArLexanper 1908, Rorrin 1931, Cox
1944, LaNGE 1951). Der Bodengesang wird auch im August unterbrochen, setzt aber dann
vielleicht etwas eher als der Fluggesang ein. Ob eine Winterpause stattfindet, ist unbekannt.
Anfang Februar trat der Bodengesang hiufig auf.

Diese Schwankungen hingen ohne Zweifel mit den Schwankungen der Gonadenaktivi-
tit zusammen; Androgene, insbesondere Testosteron, wirken gesangsférdernd (EisNEr 1960).

Die Augustpause fillt mit der Regenerationsphase MArsHALLs (1961) und mit der ein-
zigen jihrlichen Mauser der Feldlerchen zusammen (WiTHERBY 1916). Der Herbstgesang wiirde
mit der Akzelerationsphase iibereinstimmen, die im Winter von den Auflenweltfaktoren vor-
iibergehend gehemmt wird und zum Frithjahr wieder einsetzt. Es ist vielleicht erwihnenswert,
dafl die Regenerationsphase im Versuch als kaum von Auflenweltfaktoren becinflufibar ge-
funden wurde, ebensowenig wie das Einsetzen der Akzelerationsphase, deren weiterer Verlauf
jedoch sehr auflenbeeinfluflbar ist. Das macht wohl verstindlich, warum die Dauer des Herbst-
gesanges und das Einsetzen des Frithjahrsgesanges so stark variieren, wie es aus den oben
erwihnten Arbeiten ersichtlich ist.
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Abb. 8: Singflugfrequenzverlauf wihrend der Brutzeit. Die Durchmesser der Kreise geben die
Dauer der Einzelbeobachtungen an. Gesamtbeobachtungszeit 59 Std., im wesentlichen an einem
3. Ausgewogener 15tigiger (Februar — April) bzw. 10tigiger (Mai — Juni) Durchschnitt
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Auch innerhalb der Brutzeit schwankt die
Gesangsproduktion (Cox 1944, CLarRk 1947,
Lance 1951, Kocr 1936, PickweLL 1931).
Abb. 8 zeigt 3 Gipfel im Fluggesang eines O

Tab. 1: Hiufigkeit des Fluggesan-

ges (Fl) vor und nach der Brut-

phase (v. n. Br) bzw, wahrend der
Brutphase (Br)

Fl je einen vor der Paarbildung und zwei wihrend
30Min, | Vo™ Br Br des Briitens seines Q. Der Hochstwert vor der
Paarbildung ist statistisch nicht sicher, wohl

0 9 1 aber sind es die Brutphasenmaxima (Tab. 1;

1 15 13 Mann Withney, p*<C0,001). Offensichtlich

9 9 27 wirkt die Anwesenheit des @ fluggesanghem-

s . 2 mend, ithre Abwesenheit fordernd; jedoch in-
dert sich der Fluggesangsrhythmus nicht merk-

4 0 2 bar, wenn das @ voriibergehend kurz an- oder
abwesend ist. Ob auf nervdsen oder neurohu-

moralen Wegen bleibt offen, solange iiber hor-
monale Zyklen innerhalb der Brutzeit beim minnlichen Vogel zu wenig bekannt
ist (EisNer 1960). Die Gesangslinge scheint dhnlich beeinfluffit zu werden
(Tab. 2). Nach Lance (1951) nimmt sie im Laufe der Brutsaison zu, RoLLiN

Tab.2: Variation der Gesangslinge in der Brutzeit

Brutphase Revierkg(sietzung Briiten Fiittern Briiten Fiittern
- : . B 2. Geleg )
Paarbildung 1. Gelege 1. Brut clege 2. Brut
IL)‘l.Jrchsc‘hn. 34 24 i3 21 20
ange in _ _ _ _ _
Min, N=11 N = 84 N = 34 N =26 N=9

KruskaL WarLis-Test, p*<< 0,001

(1931) dagegen fand sie gleichbleibend. Die schlechte Quantifizierbarkeit des
Bodg:l%;gesanges hinderte die Feststellung, wieweit das gleiche Bild fiir ihn
zutrifft.

c) Andere Faktoren. Wie Abb.9 zeigt, bleiben Fluggesangsfrequenz
und -linge tagsiiber gleich. Fiir die Gesangslinge widerspricht das LANGE
(1951), der morgens langeren Fluggesang als nachmittags beobachtete, fiir die
Gesangsfrequenz einigen Angaben von RoLLin (1943, 1949), der jedoch Ge-
sangsminuten je Zeiteinheit gemessen hat. Da ich aber zumindest fiir Flug-
gesangsfrequenz sicher bin, dafl sich der Tagesgang im Verlaufe der Brutzeit
andert, sind diese Widerspriiche erklirlich, da die Daten i. Abb. 9 nur fiir
dJJ in der Brutphase Ende April bis Anfang Mai zutreffen. Im Februar und
im April hatte die Fluggesangsaktivitit ein deutliches morgendliches Maximum.

Der Fluggesang begann im April/Mai um etwa 3.30 Uhr. Erginzt man
entsprechend die Kurve in Abb. 9, ergibt sich eine Phasenverschiebung von
hdchstens 1 Std. gegeniiber der Beleuchtungsrhythmik (s. AscHorr und WEvVER
1962).

Die Bodengesinge (Abb. 9 ¢) weisen, soweit die schlechte Quantifizier-
barkeit ein Urteil erlaubt, im Gegensatz zum Fluggesang ein Hauptmaximum
am Morgen und ein Nebenmaximum am Abend auf (LANGE 1951, NAUMANN
0. J., BOURKE 1947, Mirafra javanica).

Niedrige Temperatur, starker Regen, schwere Bewdlkung, Nebel und
Sturm hemmen den Gesang, ,schones“ Wetter fordert ihn. Plotzliche starke
Anderungen des Wetters hatten einen phasischen Effekt. Setzte nach heftigem
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Regen plotzlich Sonnen-
schein ein, so erhohte sich
die Fluggesangsfrequenz
sprunghaft und fiel schon
nach etwa 15 Min. wieder
auf den normalen Pegel
zuriick. Das Eindringen des
Beobachters ins Revier
l16ste Flugsingen des In-
habers aus, das wiederum
regte den Reviernachbarn
zum Singen an. Fir die
allermeisten Singfliige
konnte ich aber keinen
auslosenden Reiz  aus-
machen. Einem Fluggesang
folgte eine Hemmungs-
phase (Abb. 10), die Ver-
teilung der Gesangspau-
senlinge weicht deutlich
von der zufilligen Expo-
nentialverteilung ab (32,
p << 0,01) (HinpE 1958).
Die Dauer dieser Hem-
mungsphase hingt von der
Dauer des vorhergehenden
Gesanges ab, wie Abb. 11
zeigt (rs = -+ 0,40,
p << 0,001). Die Regres-
sionskurven verlaufen an-
nahernd exponentiell. Um-
gekehrt 1488t sich zwischen
Gesangslinge und vorher-
gehender Gesangspause
kein Zusammenhang fest-
stellen (rs = + 0,12,

p << 0,2). Die Verteilung
der Gesangslingen ist an-
nihernd exponentiell
(RoLLIN 1942); eine ge-
ringe aber signifikante
Abweichung (32,p<<0,001)
deutet auf eine Selbstfor-
derung wihrend der ersten
3 oder 4 Min. hin. Zwi-
schen Luft- und Boden-
gesangshiufigkeit besteht
eine hochstens gering fiigige
Korrelation (rs = + 0,20,

p* > 0,05).

Obwohl 0, die Futter im Schnabel trugen, ungehindert normal laut
singen konnten, sind Fiitter- und Gesangsfrequenz wahrscheinlich negativ
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ponentielle  Zufallsverteilung.  Gleitender dauer (Fluggesang)

Durchschnitt {iber 5 Min.

korreliert (rs = — 0,32, p* <0,05); die Regressionskurven sind hyperbel-
dhnlich.

d) Gesang der 9. Im Liebhaberschrifitum finden sich Angaben
tiber singende 99 (z. B. GErBER 1954). Es klingt leiser, als bei den 3T, ein-
tonig und abgehackt. Alle meine etwa 15 Beobachtungen fielen in die Phasen
der Revierbesetzung bzw. Paarbildung und die der Sexualbereitschaft. In bei-
den Situationen sangen die Q9 sowohl im Fluge als auch am Boden, mehrmals
auch, wihrend sie das O zur Paarung aufforderten.

Agonistisches Verhalten

a) Beschreibung. Die agonistischen Verhaltensweisen sind sehr
variabel: sie treten in sehr verschiedener Vollstindigkeit auf und gehen inein-
ander iliber, auch werden Verhaltenselemente anderer Funktionskreise einge-
woben. Hier seien die haufigsten Varianten beschrieben und mégliche Ab-
wandlungen angedeutet.

Schon die Anwesenheit des Revierinhabers wirkt auf Eindringlinge ein-
schiichternd, vor allem, wenn er imponiert (Abb. 12 b). Dabei steht er hiufig
auf einer Bodenerhebung, aufrecht und mit geplustertem, hell aufleuchtendem
Brustgefieder; denn die Mitte der Brustfedern ist heller als die Spitzen. Die
Karpalgelenke sind leicht abgewinkelt, der Schwanz ist gefichert, die Haube
aufgerichtet. So steht er unbeweglich und stumm, manchmal minutenlang, oder
er zuflert in Abstinden den Angriffslaut: ein schnell wiederholtes tschry, tschrr.
Ob eine ihnliche Stellung, bei der die 0 lauthals singen, homolog ist, bleibt
unklar. Das Imponieren geht in seinen Varianten iiber ein einfaches Sichern
— Hochrecken und Fixieren — flieflend in das Angstsichern iiber.

Wihrend die einander Animponierenden mehrere Meter Abstand halten,
stehen sie beim Drohen (d) auf weniger als 1 m gegeniiber. Sie ducken und
strecken sich dabei vor, plustern sich leicht auf, heben die Hauben mehr oder
weniger, winkeln die Fliigel ab und fachern zuckend den Schwanz, der meist
nach unten, manchmal nach oben geschlagen wird.

Mit aufgerissenem Schnabel stofien sie den Hafllaut aus, ein heiseres leicht
zu iiberhorendes gjj, gjj, oder seltener den Angriffslaut. Der Vogel droht den
Rivalen frontal oder breitseits an; letzteres wenn er bereit ist, das Drohen ab-
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Abb. 12: Agonistisches Verhalten. a) Drohflug, b) Imponieren,
¢) Luftkampf, d) Drohen, ¢) Grasrupfen

zubrechen. Entweder bleiben die Lerchen am Ort, oder sie laufen mit weit
ausgebreiteten Fliigeln vorwirts, die dabei taumelnde Bewegungen ausfiihren.
Drohen sie vorbeifliegende Lerchen an, dann bekommt diese Haltung eine
aufwirtsgerichtete Orientierung.

Unvollstindige Formen des Drohens sind hiufig; so ein Vorwirtslaufen
mit Hafllauten, was auch im Winterschwarm an das Einhalten von Individual-
distanzen erinnert, ferner Schwanzspreizen mit Angriffslaut, Fligelaufwinkeln
allein und anderes. Hinzu kommen alle Uberginge zu dem unten beschriebenen
Fluchtverhalten.

Wenn der Reviervogel dem Eindringling entgegenfliegt, meist unter An-
griffslauten, so geht er kurz vor ihm zum Drohflug iiber (a), einer Folge kur-
zer, bogiger, aufwirtsgerichteter Segelfliige mit weitgespreizten, etwas auf-
wirtsgebogenen Fliigeln, von kurzem Flattern unterbrochen. Das Ganze er-
innert an fliegende Schmetterlinge. Angriffslaute werden selten dabei gebracht;
ob der Haflaut regelmiflig mit dem Drohflug verbunden ist, konnte ich nicht
mit Gewif$heit feststellen.

Ebenso einschiichternd diirfte der Bogenflug wirken: unter Angriffslauten
fliegt die Lerche im Bogen auf den Eindringling zuund landet gleich wieder. Uber-
ginge zu Drohfliigen und dem Verfolgungsflug sind hiufig. Wirklich , hand-
gemein® ist nur der Luftkampf (c) zweier sich auf dem Boden gegeniiber-
stehender, gleichzeitig auffliegender Rivalen. Fliegende Lerchen gehen sehr
selten ohne zwischenzulanden zum Luftkampf iiber. Sie flattern Bauch gegen
Bauch 2—3 m hoch und wieder herab, wobei sie versuchen zu beiflen, sich
zu verkrallen und wohl auch Fliigelschlige auszuteilen. Fast immer trennen
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sie sich vor der Landung, nur 2- oder 3mal sah ich sie verbissen auf dem
Boden weiterkdmpfen. Dafl nur einer der Rivalen zum Luftkampf aufflog
und der andere nicht folgte, geschah sehr selten. Aufler einigen Federchen, die
sie beim Kampf verlieren, scheinen sich die Kontrahenten keine Verletzungen
beizubringen (SELous 1901, vgl. aber DARLING 1950 bei der Ohrenlerche). Ins-
gesamt habe ich nur zwei dauernd und zwei voriibergehend verletzte Lerchen
beobachtet, deren Schiden aber wahrscheinlich nicht von Kimpfen herriihrten.

Beim Verfolgungsflug jagt die Lerche unter Angriffslauten im schnellen
Fluge hinter dem davonfliegenden Rivalen her.

Alle Fluchtweisen sind meist sehr wenig ritualisiert und machen eine Be-
schreibung unnétig: Wegspringen, Weglaufen, Wegfliegen.

Wie das Imponieren Angriffsbereitschaft ausdriickt, so bedeutet das
Angstsichern, d. h. aufrechtes Dastehen mit angelegtem Gefieder, Flucht-
})erefiitschaﬁ. Uberginge zum Imponieren, iiber das normale Sichern, sind
haufig.

Neben dem Wegwenden und Weglaufen zeigen Lerchen, die gerade ge-
dreht haben und fluchtbereit sind, das Grasrupfen (e). Der Vogel rupft
Gras oder Moos aus und wirft es zur Seite; dieses kann aber zu einem schlich-
ten Picken in den Boden reduziert sein. Die entsprechenden Bewegungen bei
der Futtersuche und dem Nestbau sind viel weniger heftig. TINBERGEN (1939 b)
hat es als , Ubersprungfuttersuche“ bezeichnet. Schliefflich wurde einige Male,
auch von kampfbereiten 99, das Schwanzhoch und seltener das Hiipfen ge-
zeigt.

Weglaufende Lerchen unterbrechen hiufig ihre Flucht und ducken sich:
sie driicken sich flach in Bodenvertiefungen und behalten ihren Rivalen scharf
im Auge.

b) Beeinflussende Faktoren. Verschiedene Verhaltensweisen,
die demselben Funktionskreise angehdren, brauchen nicht notwendigerweise
eine gemeinsame kausale Grundlage haben. Aber bei den hier beschriebenen
agonistischen Verhaltensweisen ist es der Fall. Sie treten alle zeitlich stark ge-
dringt auf, wohl deswegen, weil es lauter Reaktionen auf den Reizkomplex
Artgenosse sind, und die Haufigkeiten ihres Auftretens je 30 Min. korrelieren
durchweg sicherbar positiv (rs =~ + 0,40 p < 0,05). Es liegt nahe, diese Ver-
haltensweisen aus dem Zusammenwirken zweier Variablen, der Flucht- und
der Angriffsbereitschaft zu verstehen. Jeder Verhaltensweise entspricht ein Stirke-
verhiltnis oder besser Verhiltnisfeld beider Tendenzen (MoyNiHAN 1955).
Bei der Feldlerche kommt als dritte Variable der Umstand hinzu, ob der Vogel
fliegt oder sich auf dem Boden befindet, da wie oben gezeigt, agonistische
Verhaltensweisen parallel in Luft- und in Boden,ausgabe“ ausgebildet sind.
Wieweit diese drei Variablen kausalen Prozessen entsprechen, kann hier nicht
entschieden werden (BrurTON Jongs, unverdffentlicht). In diesem System
wiirde dann das Grasrupfen wohl eine Ubersprungshandlung darstellen. Zur
Abhingigkeit beider Bereitschaften davon, ob sich der Vogel im oder aufler-
halb des Reviers befindet, vgl. S. 303. Das jeweilige Verhalten des Rivalen be-
einfluflit diese gleichermaflen:,sicher” auftretende Eindringlinge schiichterten
Revierinhaber haufig ein. Fiir solches Uberwiegen der Angriffsbereitschaft beim
Eindringling konnte z. B. die Nihe seines Nestes, seines Partners oder seiner
Jungen verantwortlich sein.

Personliche Bekanntschaft alter Nachbarn hemmt die Angriffstendenz:
Neulinge (3 beobachtete Fille), die sich in Revieren verstorbener Feldlerchen
ansiedelten, wurden von Reviernachbarn ungewdhnlich heftig angegriffen, und
selbst Lerchen von weiter entfernten Revieren bedringten die Neulinge, ob-
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wohl sie tiber etliche andere Reviere zu fliegen hatten. Andrerseits waren auch
diese Neulinge besonders angriffsbereit, und sie hielten der Ubermacht stand.

Offenbar kénnen die Verhaltensweisen des einen Rivalen Einfluf} auf die
des anderen haben, ohne dessen Angriffs- oder Fluchttendenz zu beeinflussen:
so z. B. flog der eine Gegner stets zum Luftkampf auf, wenn der andere es

tat.

Die agonistische Aktivitat hat hochstens einen schwachen morgendlichen
Gipfel (Abb. 13), der aber nicht gesichert ist (32, p*>>0,05). Wahrend der Brut-
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Abb. 13: Frequenz der agonistischen Auseinandersetzungen
abhingig von der Tageszeit. Drohen, Drohflug und Luft-
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zeit schwankt die Hiufig-
keit der Auseinander-
setzungen (Abb. 14). Sie
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der Ankunft bis Anfang
April an und nimmt dann
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besserung  zuriidkzufiih-
ren: schlechtes Wetter wie
Regen, Kilte, Sturm senkt
die Angriffsbereitschaft.
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Die Partner griffen nicht unbedingt jeden Eindringling an, sondern be-
vorzugten das eigene Geschlecht. Binnen 21 Std. griff ein ' 54mal minnliche
21mal weibliche Eindringlinge an (32, p << 0,001). Sein @ griff in 30 Std. 8mal
minnliche, 17mal weibliche Lerchen an (Kormocoror-SmirNow, p < 0,05).
Fiir das & mag die Selektivitit geringer, fiir das @ grofler sein als die Zah-
len widerspiegeln, da Q9 weniger hiufig in fremde Reviere eindringen als
dJJ'. Es wurde leider versiumt, letzteres quantitativ zu erfassen.

Wenn die 99 Auseinandersetzungen mit Eindringlingen hatten, so spran-
gen hiufig ithre 3 fiir sie ein; das umgekehrte kam nur selten vor, aufler
wenn die T fremde Q@ anbalzten: dann griffen die eigenen Q9 aufs hef-
tigste an.

Verhalten gegeniiber Artfremden

Es lassen sich zwei Gruppen von Artfremden unterscheiden: Lebensraum-
konkurrenten und Feinde.

a) Lebensraumkonkurrenten gegeniiber zeigten sie dieselben
agonistischen Verhaltensweisen wie gegen Artgleiche.

Im Beobachtungsgebiet briiteten auch Steinschmitzer und Wiesen-
pieper: ihre Reviere iiberlappten vollig die der Feldlerchen. Die Wiesenpieper
wurden hiufig von den Lerchen angegriffen und fliichteten regelmiflig ohne
Widerstand. Oft aber wurden sie lange Zeit nicht beachtet. Jedenfalls mieden
die Pieper weder die Lerchen noch deren Reviere; auch wenn sie gerade
wiederholt verjagt worden waren, schienen sie eher die Gesellschaft der Ler-
chen zu suchen. Die weit stirkeren Steinschmitzer wurden seltener ange-
griffen, vielmehr griffen diese die Feldlerchen an, aber auch hier war fried-
liche Koexistenz die Regel.

Die Funktion dieses agonistischen Verhaltens ist unbekannt. Die Moti-
vation diirfte die gleiche wie bei den agonistischen Reaktionen vor Art-
genossen sein: die artfremden Vogel stellen eine unvollstindige Reizsituation
dar, auf die nur dann reagiert wird, wenn andere angriffsférdernde Faktoren
stark sind. Manche der Angriffe auf Wiesenpieper gehen sicher auf ,redirec-
tion“ (MOYNIHAN 1955) zuriick, d. h. Feldlerchen, die bei Revierkimpfen ab-
gewiesen worden waren, griffen dann hiufig die schwicheren Wiesenpieper
an.

b hAndere Vogel wie Hinflinge, Stare, Moven und Limicolen blieben un-
eachtet.

b) Fein de. Bei Erscheinen einiger dieser zeigten die Feldlerchen beson-
dere Verhaltensweisen. Wenn ein Merlin, Wander-, Baum-, (Liesr 1893)
oder auch ein Turmfalk das Gebiet tiberflog, so driickten sich umherlaufende
Feldlerchen flach auf den Boden und erstarrten bewegungslos, wihrend sie den
Raubvogel monokular fixierten, oder sie gingen langsam in Deckung und
duckten sich dann. Einige wenige, die das Erscheinen des Raubvogels erst spit
bemerkten, ,froren“ in abflugbereiter Haltung ein.

Einige Male vernahm ich einen leisen Warnruf. Nach Verschwinden des
Raubvogels ,tauten“ alle langsam wieder auf. Vorbeifliegende Mowen ge-
niigten hierbei, um sie wieder erstarren zu lassen (Schwellenerniedrigung). Ein
Q, auf das der Merlin stieff, stob mit einem schrillen Angstschrei davon. Am
wenigsten dngstigend wirkte der Turmfalke. Flugsingende G'G' unterbrachen
ihren Gesang nicht, sondern schienen nur hoher zu steigen. Ahnliches berichtet
Liese (1893), der erginzt, dafl anderweitig herumfliegende Lerchen sich zu
Boden stiirzen und dort in Deckung gehen. TINBERGEN (miindl.) sah ein flug-
singendes  mehrere Male einem stoflenden Merlin durch kurze Sturzfliige
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ausweichen; ebenso wichen sie Jungmowen, die spielend nach ihnen stiefen,
aus. Nach MonTtrorT (1949) fliichtete eine Feldlerche vor einem Sperber in
einen Brunnen. Einen eine Lerche kropfenden Merlin hafiten mehrere Lerchen
an.

Krdhen wurden nur von briitenden oder fiitternden Lerchen beachtet,
wenn diese in Nest- oder Jungennihe kamen; sie driickten sich bzw. riefen
dann den Warnlaut. Ein Kuckuck wurde einmal gemeinsam von einer Feld-
lerche und zwei Wiesenpiepern im Fluge verfolgt (vgl. SmitH und Hosking
1955 bei der Heidelerche). Ein Neuntdter wurde laut HoMmEYER (1893) dhnlich
verfolgt.

Auf Wiesel und Hermelin hassen die Feldlerchen: mehrere verfolgten die
Raubsduger zusammen mit Wiesenpiepern und Steinschmitzern, im Schwarm
niedrig tiber ihnen flatternd, dicht neben ihnen landend und wieder aufflie-
gend, lautlos zumeist, nur selten leise warnend ohne Reviergrenzen zu be-
achten. Erstaunlicherweise blieben diese Raubsiuger manchmal véllig un-
beachtet, sicher nicht, weil sie nicht gesehen wurden. Schafe und Kaninchen
werden, wenn sie in Nestnihe geraten, angeflattert, Kaninchen sogar gepickt,
jedoch sonst nicht beachtet.

Der Mensch 16ste bei den Lerchen Flucht oder Sichdriicken aus, dieses
hiufiger bei 9Q als bei G, niherte man sich ihnen auf 2—3 m, so flogen sie
plotzlich hoch. Auflerhalb der Zeit, in der sie Junge hatten, warnten die Ler-
chen selten, meistens die G’ stillstehend mit hiufig wiederholtem Warnlaut,
wobei der Schwanz jedesmal ganz feinschlagig auf- und abzuckt.

Briitende und hudernde @@ verlieflen das Nest meistens mit dem Verlei-
ten, wenn ich mich niherte. Mit dem Schlagnetz gefangene Lerchen stiefien
gelegentlich einen schrillen Angstschrei aus. Gegriffene machten plotzliche Aus-
bruchsversuche, pickten oder bissen nicht und waren lautlos. DATHE (1955)
gibt auch Schreckmauser fiir Feldlerchen an.

Paarbildung

Im winterlichen Schwarm bestehen wohl keine Paarbindungen. Sie miissen
zu Beginn der Brutzeit neu gekniipft werden.

a) Beschreibung. Bel Ankunft der QQ hatten alle in Frage kom-
menden J'J schon feste Reviere. Gaben sie diese voriibergehend auf, zeigten
sie kein Interesse mehr fiir die @Q. Diese verhielten sich verschieden je danach,
ob sie im Vorjahr schon verpaart und ein Revier besessen hatten, oder nicht.
Hatten sie damals ein Revier gehabt, so kehrten sie zu ihm zuriick und trugen
sich dem dort angesiedelten ' an, falls dieser noch unverpaart war, sonst
wurden sie von dessen @ verjagt. In diesem Fall strichen die abgewiesenen QQ
ebenso wie die sich im Beobachtungsgebiet neu ansiedelnden @9 einzeln von
Revier zu Revier, d. h. von 0 zu J umher, bis sie mit einem & verpaart
waren.

Die Q9 trugen sich an, indem sie einige Meter nahe beim J landeten, in
Deckung gingen und ingstlich sicherten. Das (F'ndherte sich spatestens, wenn
das Q@ Futter zu suchen begann und ging meist gleich zur Balz iiber; nur in 4
von 20 Fillen griff es an. Trotzdem verlieflen die meisten @9 in diesem
Stadium das Revier und strichen weiter. Blieben sie, so begannen sie bei der
Futtersuche in der Nihe des & zu bleiben, der sie hiufig anbalzte. Flog jetzt
das Q@ davon, so flog das " hinterdrein und begann sie zu jagen, immer wie-
der bemiiht, sie in sein Revier zurilickzudringen. Wenn sie dabei aus dem
Revier des ' gerieten, beteiligten sich auch Nachbar-J'J an der Flugjagd.
Manchmal kehrte das 0 aber an der Reviergrenze um und flog langsam zu
dessen Mitte zuriick. Dieses schien gelegentlich die 99 zum Umkehren zu be-
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stimmen. Verlief ein @ trotz allem das ', so rief er den Locklaut. Je linger
ein @ bei einem  blieb, um so stirker wurde die Bindung zwischen beiden,
d. h. desto wahrscheinlicher die Paarbildung. Wurde ein bestimmtes Q@ einige
Stunden lang mit einem & gesehen, so war mit deren festen Verpaarung zu
rechnen, wenn sich dann ein so verpaartes G doch noch um andere Q9 be-
miihte, so begann das @ unverkennbares Revierverhalten zu zeigen und griff
alle eindringenden Q9Q, gelegentlich sogar ', heftig an.

Kam ein Partner eines Paares wihrend der Brutzeit um, so verpaarte sich
der Ubriggebliebene meist neu. Herumstreichende @Q verhielten sich wie oben
beschrieben; die G schienen sich weniger zu verpaaren, als einfach verwaiste
Reviere einschliefflich der Witwe in Besitz zu nehmen.

b) Beeinflussende Faktoren. Die meisten sich antragenden
QQ wurden morgens gesehen (16 von 17 Fillen, Binominal-Test, p < 0,001);
nachmittags tun sie sich meistens in Schwirmen zusammen und verlassen
manchmal sogar das Gebiet. Um solche Q9 kiimmerten sich die G nicht,
hochstens griffen sie sie an. Von 37 Paarbildungen, die genau verfolgt wur-
den, konnten 30 vor dem 15. Mirz, also 10 Tage nach der durchschnittlichen
Ankunft der @9, als abgeschlossen gelten, nur 7 danach. Die altangesiedelten
QQ mdgen sich eher und schneller als die Neuansiedler verpaart haben; das
ist allerdings nicht gesichert. Bei den G’ war dieser Unterschied sicher nicht
bedeutsam.

Bei der Paarbildung spielt das rechtzeitige Erkennen des Geschlechtes eine
grofle Rolle. Auf den ersten Blick sieht man keinen Geschlechtsunterschied,
aber man lernt, abgesehen vom Verhalten, Grofle, Gefiederfirbung, Linge der
Hinterzehe und andere Merkmale zugleich zu werten, so daff auch ich O
und 99 mit einiger Sicherheit ansprechen konnte. Es ist unbekannt, wie die
Feldlerchen zu unterscheiden vermochten; wie aus ihrem Verhalten zu ent-
nehmen war, konnten sie schon aus 50 m Entfernung die Geschlechter gut be-
stimmen.

Die feste Paarbindung setzt weiterhin personliches Kennenlernen voraus.
Auch mir ist das im Laufe der Zeit gelungen und die Lerchen konnten es sicher
noch weit besser. Wie ihr Verhalten zeigte, erkannten sie ihren Partner optisch
sehr gut auf 30 m Entfernung, akustisch vielleicht noch weiter. Kiinstliche
Firbung groflerer Federpartien bei einigen Lerchen schien dieses Erkennen
keineswegs zu beeintrichtigen.

c)Paartreue. Von 44 iiber drei Monate beobachteten Paare blieben
43 bestehen. Die Ausnahme war ein Paar, dessen @ ich auf gerade gelegten
Eiern fing. Daraufhin verlief es seinen Partner.

Von 30 Paaren einer Brutsaison bestanden in der nichsten noch 16, die
alle ihre vorjihrigen Reviere bezogen, nur eins verschob seine Grenzen nur
geringfiigig. Bei den nicht paartreuen 14 siedelten in 6 Fillen beide Partner
um, in 5 die Y9 und in 3 die G J. Demnach gibt die Ortstreue fiir die Paar-
treue den Ausschlag. In keinem Falle siedelte sich ein vorjdhriges Paar um,
ohne sich zu trennen, obwohl das in 2 Fillen nachgewiesenermaflen mdglich
gewesen wire, da die gerade angekommenen Q9 ihre noch unverpaarten G
in deren Revieren besuchten. Also scheinen Paarbindungen von einem Jahr
zum anderen kaum eine Rolle zu spielen; in einem Falle wurde jedoch beob-
achtet, daf} ein Q, das in ihrem vorjdhrigen Revier mit einem neuen ' ver-
paart war, besonderes Interesse an ihrem vorjdhrigen in ein Nachbarrevier
umgesiedelten J zeigte.

d)Polygamie. Kein einziger Fall von Polyandrie wurde festgestellt,
nicht einmal ein voriibergehender, und nur 2 Fille von Bigamie auf 93 mono-
game Paare: ein schon verpaartes ' iibernahm ein verwitwetes Nachbar-Q
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und dessen Revier und vernachlissigte bald sein erstes @, so daff dieses zu
keiner zweiten Brut schritt. Im folgenden Jahr war das & wieder monogam
mit dem ,vernachldssigten“ Q verpaart. Die Entstehung des anderen Bigamie-
Falles wurde nicht beobachtet.

e) Unverpaarte Lerchen. Unverpaart bleiben alle revierlosen
Jd. Zum Teil miissen sie verpaarungsbereit sein: 2 verwitwete 9 samt
ihren Revieren wurden innerhalb weniger Tage von solchen G {ibernommen.
Ein revierbesitzendes ', das von seinem ¢ verlassen worden war, blieb auch
2 Monate partnerlos und gab dann sein Revier auf. Das Jahr darauf war es
normal verpaart.

Auch 99 blieben unverpaart, einige wahrscheinlich, weil sie bei ihrer An-
kunft keine freien Revierbesitzer mehr vorfanden, andere vielleicht wegen
physiologischer Unreife. Eines war jedenfalls fihig, erfolgreich fiir ein um-
gekommenes § einzuspringen.

Geschlechtsverhalten

Hier sind alle Verhaltensweisen abgefafit, die zwischen den Geschlechtern
gezeigt werden, sie sind weitgehend auf die Partner eines Paares beschrinkt.

a) Verhalten der J J. Die auffilligste Balzhandlung ist das
schon von Serous (1901) beobachtete Hiipfen; bekanntlich laufen die Lerchen
sonst nur (Toox 1947). Das G hiipft etwa 20 cm frontal zum @ orientiert mit
angelegtem Gefieder, aufrecht und mit aufwirtsweisenden Kopf, einige Male
1—2 cm hoch, bleibt dabei auf einer Stelle oder hiipft auch hiufig auf das
Q@ zu (Abb. 15¢). Neben diesem kennzeichnenden Hiipfen kommen alle
Zwischenstufen zur Hiipfintentionsbewegung vor, einem kurzen Hochrecken
des Kopfes, auch Uberginge zum Schwanzhoch sind hiufig.

Das Schwanzhoch (b) zeigt das  wenige Zentimeter bis mehrere Meter
vom @ entfernt, dabei wendet es sich von ihr ab oder bewegt sich von ihr fort.
Der Kopf wird vorgebeugt, so dafl der zudem oft noch angewinkelte Schwanz

Abb. 15: Sexualverhalten. a) vorn zur Paarung aufforderndes @, hinten
fliigeltrillerndes &, b) Schwanzhoch &, ¢) Hiipfen &, d) Normalstellung Q,
e) Tankbalz &. Beachte Orientierung zum
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schrig aufwirts weist; dieses Anwinkeln des Schwanzes wird oft auch einzeln
gezeigt. Beim Schwanzhoch, aber wiederum auch selbstindig, tritt das
Fligelzittern auf, ein feinschldgiges Vibrieren. Der dem @ zugewandte Fliigel
wird nicht selten abgewinkelt und fiihrt weitldufigere flatternde Bewegungen
aus (Rose 1924). Wihrend des Schwanzhochs und des Fliigelzitterns fahren
die JJ" mit der Futtersuche, Gefiederpflege u. a. fort; so konnen die beiden
Handlungen minutenlang andauern.

Der Hetzflug ist vergleichsweise sehr selten. Beide Geschlechter beginnen
ihn durch Anfliegen des Partners. Das J jagt im schnellen Fluge hinter dem
Q her, macht alle seine Wendungen mit und singt gepreft dazu. Nach hdch-
stens einer Minute landen beide: das @ geht zu seiner normalen Titigkeit
tiber, das 0 hingegen zeigt ein auffilliges Kiihlverhalten: mit angelegtem
Gefieder und abgewinkelten Fliigeln hechelt es einige Sekunden in aufrechter
Haltung. Dafl dieses Kiihlverhalten ritualisiert sein mufi, folgt schon daraus,
dafl es das Q nie zeigte, obwohl ihre Flugleistungen bei der Jagd genau so
grofl sind (vgl. TinBerGEN 1939 a). Ob dieser Hetzflug homolog mit den auf
S. 313 behandelten Flugjagden ist, weifl ich nicht (s. CLARK 1948). Wenig auf-
fallig ist das Anlaufen: wihrend beide Futter suchen, rennt das & auf das @ zu
und pickt unter ihrem Schnabel nach Futter.

Der Fiihlungsruf ist ein schnell wiederholtes schrr, das dem Angriffslaut
duflerst ahnlich sein kann; wenn ein Partner ihn duflert, so antwortet der andere
meistens.

Der Lockruf ist ein in Abstinden wiederholtes kldglich klingendes ge-
dehntes juun . . .; ich horte es fast nur von JJ, die von ithren Partnern oder
prospektiven Partnern verlassen worden waren, und nur 4- oder 5mal von
briitenden Q9.

Bei der Tankbalz (e) plustert sich das G ganz grof3 auf und zieht den
Hals ein; der Korper steht etwa waagerecht, der Schwanz ist leicht gefdchert
und schrig aufwirts gerichtet, die Fliigelspitzen hangen tief herab und zittern,
der dem @ zugewandte ist leicht abgewinkelt. Mit kleinen Schrittchen lduft er
um das @ herum und singt dabei mit aufgerissenem Schnabel laut. STrEsE-
MANNs (1956) Beschreibung der Feldlerchenbalz bezieht sich wohl auf diese
Handlung (vgl. GENcLER 1903, BARReT et al. 1948, STRESEMANN 1957,
RoxrTansky und ASCHENBRENNER 1956 bei der Haubenlerche).

b) Verhalten der Q@ Q. Aufler den schon beschriebenen mit den
dJ gemeinsamen Geschlechtshandlungen (Anlaufen, Fiithlungsruf und Hetz-
flug) verfiigen die QQ nur iiber eine nur ihnen eigene: die Paarungsaufforde-
rung (a): Das @ lauft auf das & zu, geduckt mit waagerecht gehaltenem Kor-
per, leicht geplustert — besonders der Riicken —, der Schwanz aufwirts ge-
winkelt, der Hals eingezogen, mit herabhingenden Fliigeln, die feinschligig
zittern. Dabei horte ich es hiufig leise singen; ob das immer geschieht, weif§
ich nicht.

c) Begattung Das Q@ nihert sich in der soeben beschriebenen Weise
zur Paarung auffordernd dem J'. Dieses hiipft heran und stellt sich seitlich
neben das jetzt verharrende @ und betrillert ihren Riidken mit einem Fli-
gel (a), offenbar ein abgewandeltes Fliigelzittern. Dann springt das & auf,
hile sich in aufrechter Stellung fliigelschwirrend im Gleichgewicht und schligt
den Schwanz unter den des @, welches mit seitlichen Schwanzbewegungen
dies erleichtert. Nach der Kloakenberiithrung springt das & ab und entfernt
sich rasch, das @ behilt noch einige Sekunden die Paarungsstellung bei, ehe
es die vorige Titigkeit wieder aufnimmt (Howarp 1929).

d) Beeinflussende Faktoren. Hipfen und Schwanzhoch, die
beiden hiufigsten Balzweisen, gehoren eng zusammen: von 38 Hiipffolgen
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ging bei 30 innerhalb der gleichen Minute der Schwanz hoch, bei weiteren
3 innerhalb 2 Minuten. Dabei ging in 28 Fillen das Hiipfen voran. Das
Schwanzhoch ist etwa dreimal haufiger als das Hiipfen, kommt also auch fiir
sich alleine vor: 33mal war es mit Hiipfen verbunden und 60mal nicht.
Diese Verknilipfung geht wohl darauf zuriick, dafl beide Handlungen Reak-
tionen auf das gleiche Reizmuster sind: Nihe des Q, sei es, daf er zu ihr lief
oder sie zu ihm.

Die Paarungsaufforderung des Q ist eng mit den Nestbauhandlungen ge-
koppelt: die beobachteten Fille verteilen sich zeitlich dhnlich wie diejenigen
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des Nestbaus relativ zur Ablage des ersten Eies. Der hiufigste Wert beider
Handlungen liegt bei 4 Tagen vor der Ablage (Abb. 16), aber auch in feinerem
Zeitraster, etwa 5 Min., treten sie zusammen auf.
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Es besteht eine positive Korrelation zwischen den 30 Min. Frequenzen
der agonistischen Auseinandersetzungen und denen der Balz (r. = + 0,47,
p <0,01), warum, ist unbekannt.

Die allermeisten Balzhandlungen der T gelten den eigenen Q9Q;
fremde 99 werden angegriffen oder seltener auch mit der Tankbalz begriifit.
Von 25 Tankbalzen galten nur 4 dem eigenen Q, alle 21 iibrigen fremden @9
(Binomial bei Nullhypothese 1 : 1, p <0,01). Selten balzten GG fremde 99
normal an; wenn doch, so schlof§ sich meist gleich eine Tankbalz an. Sehr hiu-
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fig war mit der Tankbalz jedoch aggressives Verhalten verbunden. Die Ahn-
lichkeit der Tankbalzhaltung der 0T’ mit der Paarungsaufforderungshaltung
der @9 ist auffallend (vgl. MarLER 1956). Die Funktionen dieses Verhaltens
sind unklar; die @Q reagierten nicht oder flohen.

Die Begattung ist auf den 3. und 4. Tag vor der Ablage des ersten Eis
einer Brut beschriankt (Abb. 16). Eine erfolgreiche Paarung scheint fiir die Be-
samung aller Eier eines Geleges zu geniigen. Aufler auf zur Paarung auffor-
dernde @9 versuchten 3T gelegentlich, auch auf im Sande badende oder sel-
tener noch auf ihr Gefieder putzende 99 aufzuspringen. Geplustertes Gefie-
der und Verharren der @9 an einem Orte scheinen also wesentlich auslésende
Reize zu sein, worauf auch einige Versuche mit ausgestopften Lerchenbilgen
hindeuten (vgl. RiTTINGHAUS 1956).

Wenn U manchmal tagelang keinerlei Notiz von den auffordernden
QQ nahmen, so muf} eine innere Bereitschaft vorhanden sein, wenn die oben
erwahnten Reize eine Reaktion auslosen sollen. Da aber der Ablagetermin der
Eier nur von den Q9 abhingt (S. 326) und dieser wiederum im engen zeitlichen
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stunden ihre Haube leichter auf als nachmittags (32 p < 0,01). Ganz allgemein
scheint die Haube Handlungsbereitschaft anzuzeigen. Auch die 99 konnen
ihre Haube aufrichten, aber sie scheinen eine hdhere Reaktiosschwelle zu haben,
denn sie tun es nur selten.

e) Agonistisches VerhaltenzwischendenPartnern.
Kidmpferische Auseinandersetzungen eines Paares sind nicht haufig. Die mei-
sten von ihnen beschrinken sich auf ein kurzes, unvollstindiges Drohen: Auf-
sperren des Schnabels mit Drohlaut. Es kam vor, wenn sich das balzende &
dem @ zu sehr niherte, wenn diese das unwillige & kopulationsauffordernd
bedringte, oder wenn beide nach derselben Futterquelle trachteten. Drang das
Q in fremde Reviere ein, so wurde es nicht selten von seinem ' angeflogen
und zuriickgejagt, manchmal nachdem es sich mit dem Revierinhaber ausein-
andergesetzt und dieser es verjagt hatte. Manchmal war fiir die immer kurzen
Auseinandersetzungen zwischen J und @ kein Anlafl erkennbar. Eine Rang-
ordnung zwischen den Partnern bestand nicht, das Dominanzverhaltnis schlug
oft innerhalb Minuten um.

Nestbau

Nur die 9 bauen Nester (LEBEURIER und RapPINE 1935; fiir die Heide-
lerche Korran 1960, WapewiTz 1953; fiir die Haubenlerche L&HRL 1944; fiir
die Ohrenlerche SurToNn 1932, PrckwerLL 1942; fiir die Kurzzehenlerche
DaTtHE 1952).

a) Beschreibung. Die 99 unterbrechen die Futtersuche oder son-
stige Beschiftigungen und laufen in dicht bewachsenen Teilen des Reviers um-
her, dabei kriechen sie hie und da férmlich durch den Bewuchs, bleiben hiaufig
stehen und sichern lange. Einige Q9 erhohen dabei auffillig ihre Flugaktivitit.
Sie zeigen das Muldensuchen in Schiiben von Minuten bis halbe Stunden. Das
Sammeln (Abb. 21 a) besteht aus Rupfen, selten Auflesen, von Niststoffen.

Abb. 21: Nestbauverhalten. a) Niststoffe sammeln, b) Genist eintragen, ¢) Strampeln,
d) Steilhoch



321

Die Q9 packen einen oder mehrere Halme oder Moosfetzen mit dem Schna-
bel und reiflen sie mit bis 10mal wiederholten ruckartigen Bewegungen ab,
ohne dabei schon Gesammeltes fallen zu lassen. Sie scheinen es mit der Zunge
in den Schnabelwinkel zubefordern. Manchmal allerdings lieflen sie alles kopf-
schiittelnd fallen und nahmen es nicht wieder auf. Das Sammelverhalten kann
abweichend in verschiedenen Unvollstindigkeitsgraden vorkommen, im Extrem-
falle so, dafl es nicht vom Rupfen unterscheidbar ist, welches bei der Futter-
suche gezeigt wird.

Beim Eintragen (b) fliegt oder liuft das @ mit dem Genistbiindel zum
Nest und laf8t es iiber der Nestmulde fallen. Dieser Handlungsablauf kann
an irgendeiner Stelle durch Fallenlassen des Nestmaterials unterbrochen sein.

Das Strampeln (c) wird, wie alle folgenden Handlungen, durch das Ins-
nestgehen eingeleitet. Ist die Nestmulde schon einige Zentimeter tief, hiipfen sie
hinein. Die Lerche kuschelt sich nieder, beugt den Korper nach unten durch, legt
Hals und Kopf flach auf den Muldenrand — der Schwanz ist schrig nach oben
gerichtet — und der Hinterkorper fihrt meist ungefihr 10mal rasch nach-
einander hoch, offenbar weil die Beine ebenso schnell abwechselnd nach hinten
strampeln, bzw. je nach Beschaffenheit der Nestwand mehr oder weniger auf-
wirts scharren. Fiir diese Deutung sprechen die Form der Bewegung, der Zu-
stand der Nestmulden nach dem Strampeln und die Tatsache, daf§ beim Stram-
peln in flachen Mulden manchmal Erdreich riickwirts herausfliegt. Auch aus
der Bewegungsform und dem Zustand des Brustgefieders hiufig strampelnder
QQ schlieffe ich, dafl die Brust dabei stark gegen die Nestwand gedriickt wird.
Die Zahl der Atemziige steigt von etwa 60 auf 90 proMin. und mehr;bei hoher
Auflentemperatur hechelt der Vogel nach dem Strampeln (Surrern 1951,
ATxinson 1951).

Das Drehen besteht aus einem Richtungswechsel des im Neste stehenden
Q, es wendet sich ohne Seitenbevorzugung im wechselnd groflen Winkel, im
Mittel etwa 50°.

Beim Steilhoch (d) erhebt sich das @ aus der Hockstellung, streckt die
Beine, beugt sich soweit vor, daff Kopf und Hals fast in der Nestmulde ver-
schwinden, und macht kleine Kopfbewegungen zur Seite oder aufwirts. Dabei
steckt sie, wie ich in einem iiber dem Nest angebrachten Spiegel sah, Halm-
spitzen in die Nestwand oder zieht Halme hoch, die sie dann manchmal auf
den Nestrand fallen lifit. Danach steigt der Vogel aus dem Nest und lduft oder
fliegt davon.

b) Nestbauablauf. Die Feldlerchen bauen fiir jede ihrer aufein-
anderfolgenden Bruten ein neues Nest. Die Baudauer des ersten Nestes ist lin-
ger als die der Zweitnester derselben Brutzeit (LABITTE 1957 a bei der
Haubenlerche). Beim Bau der Erstnester trugen die @9 8 bis 10, bei Zweit-

nestern nur 4 bis 5 Tage cin (MaNN
Tab. 3: Auspolsterungsdaver fiir Erst- und WITHNEY, p < 0,001). So war auch die

Zweitnester Zeitspanne des Eintragens kiirzer, ge-
— schlossen aus der Zeit, die gebraucht
- welt- M . M
Auspolsterungsdauer | Erstnester wurde, um die Mulden fertig auszu-

nester polstern (Tab, 3).
Auch ricken die Verteilungen des

langer als 3,5 Tage 7 1 Suchens und Sammelns beim zweiten
Nestbau enger zusammen als beim
kiirzer als 3,5 Tage 1 8 ersten und beide riicken zum Legebe-

ginntag hin (Abb. 16, durchschnitt-
Fisurrs Test < 0,005 licher Suchtag fiir Erstnester 8. Tag
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vor Legebeginn, fiir Zweitnester 3. Tag. MANN WITHNEY, p< 0,01; Sammeln
dgl., 5. und 1,5. Tag. t-Test, p < 0,001). Die verkiirzte Bauzeit bei Zweitnestern
wird teilweise wieder eingeholt durch schnelleres Bauen (zahlreichere Bau-
handlungen/Zeiteinheit), wenigere unvollendete Handlungen und die lin-
geren Tage. Aber trotzdem enthalten die fertigen Zweitnester im Durchschnitt
weniger Baustoffe als die ersten. Funktionsmiflig ist das nicht nachteilig, da
sich die Temperatur im Laufe der Brutzeit erhSht. Unterschiede zwischen
frihen und spiten Zweitnestern und ihrem Bauablauf konnten nicht festge-
stellt werden.
~ Suchen und Sammeln setzen immer etwa gleichzeitig ein, beide sind zeit-
lich anfangs nur schwach verkniipft, im Laufe der Zeit aber immer stirker; doch
erreicht das Suchen seinen Hochstwert frither als das Sammeln (Abb. 16:
Unterschiede der Verteilungen von Suchen und Sammeln mit p < 0,05 — Erst-
nester — und p < 0,005 — Zweitnester — gesichert, MANN WiTHNEY). Dem
Sammeln schliefit sich zunehmend das Eintragen an, wobei das Verhiltnis Ein-
tragen/Sammeln etwa gleichzeitig mit dem Sammeln gipfelt (Tab. 4).
Strampeln, Drehen und Steilhoch sind zu Beginn mit dem Suchen, spiter
mit dem Eintragen zeitlich verkniipft. Diesen Handlungen geht das Eintragen
immer voran. Auf 40 Eintragshandlungen folgten 13 Ins-Nest-Gehen, und
diesem durchschnittlich 13 X Strampeln, 12 X Drehen und 5 X Steilhoch. Sie
erreichen ihre Hochstwerte wahrscheinlich gleichzeitig mit dem Eintragen. Auch

Tab. 5: Das Verhiltnis Eintragen/Sammeln bei

«

ablauf Moos und Grashalmen

vor wihrend  nach Gesamt Sammeln |Eintragen Verhiltnis

dem Sammelhdhepunke ’ ) i 8 in %
Sammeln 86 169 71 326 Moos 24 3 12,5
Eintragen 40 132 33 205 Grashalme 34 28 82,5
Verhdlinis 46,5 78 46,5 63 Gesamt 53 31 54

in %
Der Sammelhdhepunkt fillt bei Erstnestern auf den Verhidlmisunterschied mit p < 0,001 (y2)

4. und 5., bei Zweitnestern auf den 1. und 2. Tag vor  gesichert. Die Zahlen fiir Moos und Grashalme

Legebeginn (Abb. 16). Verhiltnisunterschiede mit p < 0,01

(x?) gesichert wonnen

die Wahl der Baustoffe dndert sich wihrend des Bauablaufs. Synchronisiert
man alle Tage, an denen ich $Q Moos sammeln sah, dann waren ihnen schon
10 Bautage vorausgegangen, weitere 33 folgten ihnen. Desgleichen notierte
ich bei Grashalmen 32 vorausgegangene und 23 nachfolgende Bautage (2,
p* <0,001). Weiter zeigt Tab. 5, dafl vom gesammelten Moos weniger ein-
getragen wird, als Gras. Tatsichlich fanden sich in den Nestern nur wenige
Fetzen Moos (HinDE und SteEL 1962). Die Nestbautidtigkeit ist deutlich tages-
periodisch mit einem ausgeprigten morgendlichen Gipfel. In 13 von 17 Fillen
wurden nestbauende Q9 morgens beobachtet, in 4 nachmittags bei annihernd
gleichmifig verteilter Beobachtungszeit (Binomial-Test, p < 0,05).

Wie oben schon beschrieben, konzentrierte sich das Suchen auf die dichter
bewachsenen Teile des Reviers. Hier steuert das @ auf dichte Grasbiilten
oder Bodenvertiefungen zu, in denen es sich niederkuschelt, strampelt, sich
dreht und das Steilhoch zeigt. Zu Anfang besucht jedes @ viele solcher Mul-

wurden in denselben Beobachtungsperioden ge-
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den: bis gegen 20 zdhlte ich; spater beschrinken sie sich auf einige wenige,
und tragen dann meist nur in 4—>5 ein, und erst zuletzt wird nur an einer
gebaut. Auch das Sammeln beschrinkt sich hiufig auf einige wenige Plitze im
Revier, auch wenn passendes Genist vielerorts zu finden ist; z. B. sammelte
ein @ 22mal nacheinander an derselben Stelle.

¢) Nest. Die beim Suchen aufgefundenen Mulden sind nur selten tief
genug, um ohne weiteres das Nest aufzunehmen: meistens vertiefen die @9
sie durch Strampeln (CHaPreL 1946, PickwerL 1942: bei der Ohrenlerche;
Korran 1960: Heidelerche). Welche Faktoren die endgiiltige Ortswahl be-
stimmen, ist unbekannt. Wahrscheinlich sind es viele, da selbst ein einzelnes
Q ihre Nester in sehr verschiedenen Kleinbiotopen anlegte. Alle lagen aber
im Revier, doch ohne Bevorzugung der Mitte und ohne dafl irgendeine Be-
ziehung zwischen der Lage der verschiedenen Nester eines @ erkennbar war.
Die lichte Weite der Nester betrug recht konstant 6 cm, die Tiefe schwankte
erheblich um 5,5 cm. Die 0,5 bis 1 cm dicke Polsterung bestand aus etwas
Moos, diinnen und derben Grashalmen und gelegentlich auch Flechten; ein @
flocht mehrere Male einige Federchen ein. Die von CoNGREVE (1950) beschrie-
benen Schwellen aus Steinchen konnte ich bei keinem Nest beobachten (vgl.
aber JourpaiN 1927: Wiistenlerchen, PickweLr 1931: Ohrenlerche).

d) Nestbau und andere Verhaltensweisen. Zur engen
Kopplung des Nestbau- und Paarungsverhaltens der Q@ und indirekt mit dem
der T vgl. S. 317, zum Weibchengesang in dieser Phase S. 308. Das Junge-
futtern verhindertnichtdie Nestbauhandlungen, Sammeln und Fiittern konnen
binnen 5 Min. abwechseln. Dieser Umstand macht verschachteltes Briiten mog-
lich. Briitende QQ werden hingegen nicht nestbauend gesehen. Das Legen von
Eiern hemmt hochstens zum Teil das Nestbauen (s. Abb. 16, vgl. auch LoHrL
1944 bei der Haubenlerche, Korran 1960 Heidelerche). In 3 Fillen bauten
QQ vollstindige Nester wihrend des Legens, als das urspriingliche Nest zer-
stort wurde. In einem Falle wurde ein vollstandiges Gelege vollig tiberbaut.
Wenn ich vorzeitig fremde Eier ins Nest legte, baute des @ weiter.

e) Verhalten der J . Sie beteiligten sich nicht am Nestbau, aber
einige 0J folgten dem bauenden @ auf Schritt und Tritt, flatterten tiber
ihnen, wenn sie ins Nest gingen oder standen, mit den Flugeln das Gleich-
gewicht haltend, auf hoheren Pflanzenstengeln in Nestnihe und sangen laut.
Andere 0T jedoch zeigten nichts dergleichen. Korran (1960) hat bei der
Heidelerche dieses Verhalten als Nestzeigen gedeutet; fiir die Feldlerche trifft
diese Funktionsdeutung nicht zu, da die ' es nur in spiten Abschnitten des
Nestbaus ausiibten, als der Nistort von den @9 bereits festgelegt war. Ohne-
hin folgen sie immer den 99, nie aber umgekehrt. Im engeren Zusammenhang
mit der sexuellen Aktivitit, die bei den 3G’ zu diesem Zeitpunkt erhoht ist,
schien das oben beschriebene Verhalten nicht zu stehen (Abb. 16).

Eiablage

a) Verhalten. Die QQ kamen ins Nest und verhielten sich etwa 10 Min.
lang wie beim Briiten. Dann stellten sie sich mit gelockertem Gefieder etwas
hoch, machten 5—10 Preflbewegungen, driickten den Hinterleib abwarts, stan-
den einige Sekunden schwer atmend mit wieder angelegtem Gefieder da und
setzten sich. Diese Folgedauert etwa 5Min. Nach ungefihr weiteren 15 Min.
Scheinbriitens verliefl der Vogel das Nest. Manche @9 zeigten danach minuten-
lang Ruheverhalten: sie blieben geduckt und still irgendwo sitzen.
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Abb. 22: Zeitpunkt der Eiablage. Dicke Linie:
halbstiindliche Haufigkeit der Zeitspannen,
innerhalb welcher ein Ei gelegt wurde. Diinne
Linien: Zahl der Fille, in denen Eier vor bzw.
nach gegebener Uhrzeit gelegt wurden

Die Eier erschienen in den frii-
hen Morgenstunden, meist zwischen
5 und 8 Uhr (Abb. 22). Der Lege-
abstand betrug ziemlich genau 24
Std. Wesentliche Abweichungen da-
von konnte ich nicht feststellen, sie
mogen aber vereinzelt (LABITTE
1958) vorkommen. In Ravenglass
wurden Gelege von 5 bzw. 4 bzw.3
und 2 Eiern gefunden, letztere wa-
ren sicher von Krihen und Raub-
saugern gepliinderte Teilgelege.

Die mittlere Gelegegrofie betrug
3,64 Eier (N=112) (WORNER 1931,
BrowN 1945). Je Brutzeit macht
jedes @ 2,73 Gelege, von 4 bis 1
variierend. Demnach legt ein @ un-
gefihr 10 Eier je Jahr .

1960
0 = A —
g
20
°C 1961
: B
7 0. April 2. 30. n. Ma 2.

Abb. 23: Legebeginn der Erstgelege in den Jahren 1958—1961 und durchschnittliche
Tagestemperatur. Jedes Quadrat stellt ein Gelege dar
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b) Faktoren, die die Gelegegrdfle beeinflussen, werden hier
nur kurz besprochen, da sie an anderer Stelle (DrLius im Druck) ausfiihrlich
behandelt werden.

Die Gelegegrofie variiert mit der Jahreszeit (v. KavLitscH 1930, VERWEY
1931, Haun 1931 und Lasrrte 1957 b). Wahrscheinlich aber hingen die Gro-
fendnderungen nicht unmittelbar von der Jahreszeit ab, sondern von der Ge-
legefolge. Aber auch zwischen den Brutzeiten bestehen Unterschiede, die sich
erstaunlicherweise tiber die ganze Brutzeit verfolgen lassen. Die Q9 hatten
eine ,personliche“ Gelegegrofie (intraindividuelle Varianz 0,208, interindivi-
duelle 0,693, F-Test, p < 0,01) (vgl. Curio 1959 a). Ein Einfluf} des Alters der
QQ auf die Gelegegrofie lafit sich nicht feststellen (Neuansiedler als Einjihrige
betrachtet, t-Test, p = 0,05). Bei der Grofle von Zweitgelegen ist keine Bezie-
hung zur Vorgeschichte, d. h. Verlust des Vorgeleges in den verschiedenen
Stadien, festzustellen. Ob die Lerchen ,bestimmte® oder ,unbestimmte Leger
(STRESEMANN 1927/34) sind, bleibt offen. CHarrEL (1947/8) veranlafite eine
Lerchedurch wiederholte Wegnahme des 4. Eies, nacheinander insgesamt 10 Eier
zu legen. Als ich die Eier vom ersten an, so wie sie gelegt wurden, entfernte, horte
das @ nach dem 4. Ei zu legen auf. Versuche, das Legen durch Hinzugeben
kiinstlicher Eier vorzeitig zu stoppen, schlugen in 2 Fillen fehl (vgl. Weip-
MANN 1956).

c) Ablagezeitpunkt Der Zeitpunkt des ersten Legens in einer
Brutzeit ist verschieden (Abb. 23). Offenbar wirken mehrere Faktoren zu-
sammen (MarsHaLL 1961), darunter die Lufttemperatur: im warmen Frithjahr
1957 begann es besonders frith (Goopacre und Lack 1959, Beer, miindl.).
Auch aus Abb. 23 ist diese Beziehung ersichtlich (vgl. Abb. 4); die mittlere
Tagestemperatur mufl auf etwa 10° C ansteigen, damit die Lerchen zu le-
gen beginnen. Auch hierin gibt es personliche Unterschiede: bestimmte @9
sind ziemlich regelmiflig entweder Frith-, Normal- oder Spitleger (Abb. 24,
Kenparts 7 fir 1958, 1959 = 0,76, p <0,01; fiir 1959—1960 = 0,72,
p <0,001; fiir 1960—1961 = 0,68, p < 0,001). Sogar iiber 3 Jahre ist diese
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bb. 24: Abhingigkeit der Reihenfolgen 0 3 . S Tage 2 7 ] 1

des Legebeginns dreier @Q@-Kollektive in

zwei aufeinanderfolgenden Brutzeiten.  Abb.25: Ablagezeitpunkt der Zweitgelege. Abszissen:
Volle Punkte: 7 Q9 1958/1959; leere  Tage nach Verlust des Vorgeleges wihrend des Legens
Kreise: 12 @9 1959/1960; Kreuze: 13 Q9 (a); nach Verlust des bebriiteten Geleges oder der
1960/1961 Nestlinge (b); nach der Nestflucht der Jungen (c).

Ordinaten: Anzahl der Gelege
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Rethenfolgenkonstanz festzustellen (Kenparrs W = 0,77, p <0,01). Die
J' T haben hierauf hochstens geringen Einflul; Q9 mit dem alten oder einem
neuen Partner ergaben den gleichen Korrelationskoeffizienten (KENDALLS 7 =
0,73, p <0,028). dd, die die Q9 wechselten, schienen ihnen keine Reihen-
folge aufzuzwingen (Kenparrs ¢ = 0,07, p > 0,5). Das mag dadurch zu-
standekommen, dafl die Q9 individuell verschiedene Schwellen gegeniiber den
legeausldsenden Faktoren haben. Einjihrige @9 legen ihre Erstgelege durch-
schnittlich eine Woche spiter als alte ab (t-Test, p < 0,001; Neuansiedler als
Einjihrige betrachtet).

Der Legebeginn von Zweitgelegen hdngt nicht von der Lufttemperatur
ab, die ohnehin in der spiteren Brutzeit weit iiber 10° C liegt. Das Bebriiten
des Vorgeleges sowie das Fiittern der Jungen der Vorbrut hemmen nach-
haltig die Oozytenentwicklung (Abb. 25, Verteilungen sind mit p < 0,01 ge-
sichert verschieden, MANN WITHNEY). Wieweit bei den @9, die bei der Ablage
des Vorgeleges gestort wurden, das Qozytenwachstum unterbrochen wird und
ein neuer Zyklus beginnt, mufl dahingestellt bleiben. Wie das Ende der Brut-
zeit reguliert wird, 1st weitgehend unbekannt (MarsHALL 1961). Fiir Feld-
lerchen sind einige Fille von Wintergelegen bekannt (HARY 1939, THORBURN
1954), die bezeichnenderweise mit abnormen Erwarmungsperioden zusammen-
fielen (Hacnisiuka 1924, Alaemon alandipes).

Briiten

Nur die Q9 briiten (VERHAYEN 1957, KocH 1930; ebenso Haubenlerche
HarTLEY 1946, Haun 1930, Liese 1878; Heidelerche: STEmneaTT 1939, KocH
1936; Ohrenlerche: BarTH und HAFTORN 1948, PickweELL 1942, SuTTON und
ParMELEE 1955, DrRURY 1961; BoUrRkE 1947 gibt britendes Mirafra javanica
d an). Die folgenden Ausfiihrungen beziehen sich auf die Q9Q, falls nicht
anders vermerkt. Einige im folgenden erwihnte, aber nicht beschriebene Ver-
haltensweisen sind im Kapitel Nestbau ausfiihrlich geschildert.

a)Beschreibung. Das @ landet einige Meter vom Nest entfernt, nie
in diesem selbst, springt hinein und dreht sich dem Nesteingang zu. Auf die
Eier lifit sie sich mit vor allem am Bauch stark gelockertem Gefieder schau-
kelnd nieder, ein sekundenlanges Sichwiegen um die Langsachse, welches wahr-
scheinlich ein abgewandeltes Strampeln darstellt. Dabel senkt sich der Vogel
auf den Nestboden, die Frequenz der Schaukelbewegung nimmt zu, die Am-
plitude ab; und das Gefieder wird wieder angelegt. Dabei diirften die Brut-
flecken genau auf die Eier gepafit werden. Geschaukelt wird aber auch beim
ununter%rochenen Festsitzen auf den Eiern. Dann geht ihm ein angedeutetes
Hoherstellen oder das Steilhoch voraus.

Das nun sitzende @ bleibt still, oder ddst, indem sie die Augen sekunden-
lang einzeln schliefft und der Kopf sich etwas senkt. Doch schlafen die Q9
tagsiiber nicht, d. h. sie stecken den Kopf nicht kurz zitternd in den Fliigel, wie
sie es regelmaflig nachts beim Briiten tun. Désende @ neigten zum Gihnen: sie
ziehen den Kopt ein und reiflen kurz den Schnabel weit auf.

Wihrend des Briitens spihen sie gelegentlich, d. h. fixieren beidiugig
ein naheliegendes Halmstiick, Sandkorn, einen Tautropfen oder Ameisen
und picken auch wohl danach, auch putzen sie thr Gefieder, so weit sic es im
Sitzen erreichen konnen. Sie sichern: Halsrecken und monokulares Fixie-
ren in die Ferne, bei dem gelegentlich noch das Gefieder angelegt, die Haube
aufgerichtet und das Zungenbein cingezogen wird. Mandibulieren ist ein
schnelles Offnen und Schlieflen des Schnabels, wahrscheinlich von Zungenbewe-
gungen begleitet, sic hecheln mit offenem Schnabel und geplustertem Gefieder,
oder sie rufen den Fithlungslaut.
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Abb. 26: Brutverhalten. a) Eierwenden, b) Eieinrollen, ¢) Verleiten

Nur beim Steilhoch erhebt sich das @ ganz von den Eiern. Neben
den beim Nestbau beschriebenen Bewegungen zeigt das @ dabei jetzt noch das
Eierwenden (Abb. 26 a). Wie man im Spiegel iiber dem Nest sieht, rollt
das Tier mit der Unterseite des Schnabels die einzelnen Eier durch zitternde
Kopfbewegungen. Seltener putzt sich das @ beim Steilhoch das Bauchgefieder.
Ab und zu wird das Steilhoch von Drehen unterbrochen.

Das Verlassen des Nestes beginnt mit Vorstrecken des Halses, Anlegen
des Gefieders und Einziehen des Zungenbeines. Dann steigt das @ aus dem
Nest und fliegt meist ein paar Schritte von ihm entfernt auf.

Eine besondere Verhaltensweise ist das Eieinrollen, bei der aus dem
Nest geratene Eier von den Feldlerchen zuriickbef6érdert werden, was Poursen
(1953) bestreitet. Das briitende @ stellt sich im Nest hoch, redst den Hals und
legt den Schnabel vor das Ei (b). Dann rollt sie es durch Einzichen des Halses
mit feinen seitlichen Kopfschlagen brustwirts. Hier rutscht das Ei sachte zwi-
schen Gefieder und Nestwand zum Nestboden. Werden die @9 beim Briiten
von Feinden, auch vom Menschen, iiberrascht, so verlassen sie dieses entweder
wie oben beschrieben, oder aber sie ducken sich und fliegen plotzlich beim
Nihertreten des Feindes vom Nest selbst auf. Oft verleiten sie auch: sie
landen nahedem Nest und rennen dann geduckt mit vorgebeugtem Korper hur-
tig vom Nest weg (e), wobei sie immer wieder kurze Flatterfliige einlegen oder
innehalten. Werden sie verfolgt, zeigen sie dieses Verhalten solange, bis sie
mehrere Meter vom Nest entfernt sind. In den Brutpausen sucht das @ eifrig
nach Futter, sichert sehr hiufig auch in Richtung zum Nest und wenn — etwa
durch Anwesenheit des Beobachters — der Zugang zu diesem versperrt ist,
fliegt es hiufig auf und flattert in Nestndhe am Orte.

b) Brutbeginn. Bei allendaraufhin erfafiten Bruten (N = 50) briiteten
simtliche Q9@ nach dem Legen des letzten Eis in anndhernd normalem Rhythmus.
Wohl alle beginnen damit, nachdem sie das vorletzte Ei gelegt haben (N = 11),
vorerst aber noch mit abweichendem Brutrhythmus. Einzelne 99 schliefen in
der Nacht vor Ablage des vorletzten Eies auf den Eiern, alle aber in der dar-
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auffolgenden. Kurze, bis 5 Min. lange Nestbesuche kamen wihrend der gan-
zen Legezeit vor, zum Teil noch mit Nestbauen gekoppelt. Das von Brown
(1924 a) angegebene Briiten vor dem Legen beruht sicher auf einer Fehl-
deutung seiner Beobachtungen.

Das weitgehend synchrone Schlipfen der Jungen deutet darauf hin, dafl
sich das kurzfristige Briiten vor Ablage des letzten Eis nicht voll auswirke;
auch sind dann die Brutflecken wohl noch nicht voll entwickelt: Eine Woche vor
dem Legen war an den ventralen Federrainen der Q9 nichts besonderes festzu-
stellen. Ein am 4. Tag nach dem Legen auf dem Nest gefangenes @ hatte einen
wohlentwickelten Brutfleck: die Apterie schien 6dematds geschwollen und war
dunkelrot. Spiter gefangene briitende Q9 zeigten das gleiche Bild. Bei 99,
die 3 Tage nach dem Schliipfen der Jungen gefangen wurden, waren die Brut-
flecken schon blafl und faltig. Auch wenn den @9 vorzeitig Junge unter-
geschoben wurden, begann die Riickbildung. Dieses deutet darauf hin, daf fiir
das Vorhandensein des Brutfleckens ein Kontakt der Eier mit dem ventralen
Federrain notig ist. Es ist demnach moglich, dafl Briiten vor dem Legen des
letzten Eies nicht voll wirksam ist, weil der Brutfleck noch nicht geniigend ent-
wickelt ist.

c)Brutrhythmus. Beim Briiten wechseln Sitzzeiten und Pausen ab;
ihre Langen schwanken tagesperiodisch (Abb. 27). Der U-dhnliche Verlauf der
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Abb. 27: Tageszeitliche Schwankungen der Sitzzeiten und -pausenlingen. 56 Beob-
achtungsstunden an einem @ (25. April bis 5. Mai). Gleitende Durchschnitte iiber
60 und 120 Min.



329

Sitzzeitldnge ist mit p < 0,001 (%) gesichert, er pafit sich zwischen 5 und
19 Uhr der Parabel y = 0,00016 x2 — 0,208 x + 76,12 an (x = Uhrzeit in
Minuten, y = Sitzzeitenlinge). Wahrscheinlich entspricht der Kurvenverlauf
genauer einem Bruchteil einer Sinuskurve mit einer Periodenliange von 24 Std.,
die gegen die Beleuchtungsrhythmik um etwa 1 Std. (= 15°) vorverschoben
ist (AscHorF und WEVER 1962, und s. S. 306). Die weniger ausgeprigten
Schwankungen der Sitzpausen scheinen zwei Gipfel und 3 Taler aufzuweisen,
die aber nicht sicherbar sind. Nachts scheinen die @9, wenn sie nicht gestort
werden, mehrere Stunden ununterbrochen zu sitzen.

Abb. 28 zeigt die Tagesrhythmik der Brutleistung, das ist die Zeit in
Minuten je Stunde, die das Q sitzt. Sie faflt gleichermaflen die Sitzzeiten- und
Sitzpausenrhythmen zusammen (Curio 1959 b). Die naheliegende Annahme,
dafl der Tagestemperaturverlauf fiir die Rhythmik der Sitzzeiten durch eine
negative Korrelation verantwortlich ist, trift wohl zumindest teilweise zu,
denn die Abweichungen der Sitzzeiten von den Mittelwerten in Abb. 27 kor-
relieren positiv mit den jeweiligen Abweichungen der Temperatur von dem
durchschnittlichen Tagestemperaturverlauf (rv = — 0,42, p <0,001). Die
Temperatur kann aber nicht der einzige Faktor sein, denn das Minimum der
Sitzzeitentageskurve liegt um 11 Uhr, die Tagestemperaturspitze jedoch um
etwa 13 Uhr. Bei den Sitzpausen besteht eine, wenn auch schwichere positive
Korrelation zwischen deren Abweichungen und denen der Tagestemperatur
(rs = + 0,21, p < 0,02). Die Abweichungen der aufeinanderfolgenden Sitz-
zeiten und -pausen zeigen keine Beziechungen zueinander (rs=~* 0,10, p > 0,05).
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Abb. 28: Brutleistung in Abhidngigkeit der Tageszeit. Jeder Punkt eine 69-Min.-Beobachtung
an cinem @ (25. April bis 5. Mai). Gleitende Durchschnitte iiber 60 und 120 Min.

Dies deutet darauf hin, daf} beide unabhingig von verschiedenen Faktoren
beeinfluflt werden, so daff die funktionswichtigen Brutleistungen in ent-
sprechend komplexer Weise geregelt sein miissen. Mit fortschreitender Brut
erhohen sich die Brutleistungen (Abb. 29) (32, p < 0,02), im wesentlichen dank
der kiirzeren Sitzpausen; die Sitzzeiten verlingern sich nur geringfiigig.
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Abb. 29: Brutleistungszunahme mit fortschreitender Bebrii-
tung. Ordinate: Abweichung der Brutleistung von der in
Abb. 28 wiedergegebenen 120-Min.-Kurve. Tagesdurch-
schnitt und gleitender Durchschnitt tiber 3 Tage
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Abb. 30: Jahreszeitliche Anderungen der Tagesrhythmik der
Sitzzeiten und -pausen. 25. April bis 5. Mai aus Abb. 27, 10.
bis 30. Mai aus 39 Beobachtungsstunden an zwei 9. Glei-
tende Durchschnitte iiber 120 Min.

Die die Sitzzeiten
beschreibende Parabel
scheint sich zunehmend
im Laufe der Brutzeit
zu verflachen, ohne dafl
sich der Scheitelpunkt
andert, wihrend sich
die Pausen im allgemei-
nen etwas verldngern.
Fiir die Sitzzeiten sind
die Unterschiede sta-
tistisch gesichert (abge-
wandeltes Medianver-
tahren, 2, p* < 0,001;
Abb. 30).

Fin @, dem an
Stelle seines Geleges na-
turgetreue Holzeier ins
Nest gelegt wurden,
briitete normal weiter,
ohne sich durch die
thermischen Unter-
schiede storen zu lassen.
Als dieses Kunstgelege
jedoch gegen eifarbige
eigrofle Zylinder umge-
tauscht  wurde, ver-
kiirzten sich die Sitz-
zeiten von durchschnitt-
lich 17 auf 6,3 Min.

(Medianverfahren,
Fishers Exact Test,
p < 0,025); auch die
Brutpausen wurden
kiirzer, doch ist der
Abfall  von  durch-
schnittlich 9,2 auf 6,1
Min. statistisch nicht ge-
sichert.

d) Faktoren,
die das Brutver-
halten beein-

flussen. Die Frequenzen der verschiedenen Verhaltensweisen beim Briiten
korrelieren in keinem Falle signifikant mit dem Fortschreiten der Bruttage. Bei
zwei Verhaltensweisen, bei denen das Gegenteil zutrifft, ist es nicht ausgeschlos-
sen, dafl sich meine Bewertungsnormen fortlaufend geindert haben. Innerhalb
einer Sitzzeit verteilen sich folgende Verhaltensweisen gleichmiflig: Gihnen, Ge-
fiederputzen, Mandibulieren und Steilhoch, wahrend Schaukeln in den ersten
3—5 Minuten tiberdurchschnittlich hiufig ist (32, p < 0,001). Das Drehen be-
schranke sich praktisch auf die erste Minute nach Sitzzeitbeginn. Der Fithlungs-
laut hauft sich gleichfalls gegen Anfang der Sitzzeiten und ist wohl mit dem
Ins-Nest-Gehen verbunden, denn eine Synchronisierung auf den Sitzzeit-
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Abb. 31: Haufigkeit des Fithlungsrufs nach
Sitzzeitbeginn und vor Sitzzeitende. Syn-
chronisierung von 20 Sitzzeiten, die linger
als 24 Min. waren. Abszisse: Summe der
Anzahl der Fuhlungsrufe / Min. Gleitender
Durchschnitt iiber 7 Min.

Abb. 32: Hiufigkeit des Spihens nach Be-
ginn und vor dem Ende der Sitzzeit. Syn-
chronisierung von 20, mindestens 24 Min.
langen Sitzzeiten. Abszisse: Summe der
Anzahl des Spihens / Min. Gleitender
Durchschnitt iiber 7 Min.

anfang ergibt eine stirkere Korrelation als die auf Sitzzeitende synchronisierte
(Abb. 31, 2 = 32,4, p* <0,001 bzw. 32 = 11,1, p* <0,01). Das Spihen
wird dagegen gegen Ende der Sitzzeit deuthch hauﬁger und bereitet wohl das
Verlassen des Nestes vor (Abb. 32, rs = + 0,28, p = 0,05 bzw. rs = — 0,58,
p < 0,001).

Mit der Lange der Sitzzeit korrelieren die Verhaltensweisen des brii-
tenden @ verschieden. Die meisten — Steilhoch, Désen, Mandibulieren, Fiih-
lungsruf und Spihen (Abb. 33) — ergeben erwartungsgemaﬁ eine direkte Be-
ziehung, wenn die absoluten Zahlen der Handlungen gegen die Sitzzeitlinge
aufgetragen werden und keine, wenn man die Zahlen der Handlungen je Zeit-
einheit (Frequenz) ebenfalls gegen Sitzzeitende auftrigt. Das Schaukeln zeigt
dem gegeniiber im ersten Falle eine positive, im zweiten eine negative Korre-
lation (Abb. 34). Die Erklirung hierzu ist die oben erwihnte Hiufung
des Schaukelns in den ersten 5 Min. der Sitzzeit, offensichtlich unabhingig da-
von, ob sie kurz oder lang ist. Mit dem Drehen verhilt es sich dhnlich. Gihnen
(Abb. 35) und Gefiederputzen korrelieren in beiden Fillen positiv, der Grund
hierfiir ist in dem mit den Sitzzeiten dhnlichen Tagesrhythmus zu suchen (s.
unten).

Der Fithlungsruf reizt den Partner zum Antworten. In rund 33 Beobach-
tungsstunden wurden von 238 Rufen des @ 74 vom ' beantwortet: bei zu-
filligem Zusammenfallen der Rufe in der angegebenen Reihenfolge innerhalb
von 15 Sek. wire die zu erwartende Anzahl 5 (%, p < 0,001). 12 Rufe des @
waren offensichtlich Reaktionen auf Singfliige des d, weitere sicher Ant-
worten auf dessen Fithlungsruf, noch weitere solche auf das Sichten des g.
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Abb. 33: Abhingigkeit der Hiufigkeit (unten)
und der Frequenz des Spihens (oben) von der
Linge der Sitzzeit. Annihernde Regressions-
kurven
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Abb. 34: Abhingigkeit der Hiufigkeit (unten)
und der Frequenz des Schaukelns (oben) von
der Linge der Sitzzeit. Annihernde Regres-
sinoskurven

Das Hecheln ist sehr wahrschein-
lich durch hohe Temperatur bedingt,
ich sah es nur zwischen 11 und 13 Uhr;
in 17 von 21 Fillen war es fiir die
Tageszeit iberdurchschnittlich warm
(Binomial, p < 0,01).

Gihnen und Gefiederputzen tritt
besonders in den frithen Morgenstun-
den und den spaten Abendstunden auf
und deutet wohl auf Midigkeit hin.
Die briitenden @9 schliefen Anfang
Mai im Mittel um 20 Uhr ein (N=4,
Extremwerte 19—21 Uhr), d. h. sie
steckten ihren Kopf unter den Fliigel.
Um im Mittel 6.30 Uhr wachten sie
wieder auf (N=3, Extremwerte 6.25

Abb. 35: Abhingigkeit der Hiufigkeit (unten)
und der Frequenz des Gihnens (oben) von der
Linge der Sitzzeit. Annihernde Regressions-
kurven
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bis 6.45 Uhr). Im Nest versandete Eier legten @9, solange sie sie noch sehen konn-
ten, durch das auf S. 327 als Eierwenden beschriebene Verhalten wieder frei.
Geriet das Nest in Unor dnung, so konnten sie durch hiufiges Drehen, Schau-
keln, Wegstecken und Hochziechen von Halmen in der Steilhochhaltung den
Schaden beheben, ohne die Eier oder Jungen zu gefidhrden. Ein Eintragen von
Niststoffen wurde unter diesen Umstinden nie beobachtet.

Das Eiereinrollen lief sich wihrend der ganzen Brutphase auslosen, am
schnellsten, wenn alle Eier aus dem Nest entfernt wurden; verglichen jedoch
mit Mowen z. B. ist.bei Feldlerchen diese Reaktion schlecht auslésbar. Das
Verleiten konnte ebenfalls iiber die ganze Brutphase hervorgerufen werden,
vielleicht eher mit fortschreitender Brut, wenn man sich plotzlich genug dem
briitenden @ niherte. Die Auslosbarkeitsschwelle scheint individuell verschie-
den zu sein und hangt wohl auch davon ab, ob man sich dem Vogel kurz nach
dem Sitzzeitanfang oder gegen Ende einer Sitzzeit naherte, im ersten Fall ist
sie niedriger als im zweiten.

QQ, denen der Zugang zum Nest durch eine Falle versperrt war, oder
die sich fiirchteten, ins Nest zu gehen, weil fremde Objekte in Nestnihe lagen,
pickten hiufig auf den Boden, ohne Futter aufzunehmen, und kuschelten sich
sekundenlang auf dem Boden wie zum Briiten.

e) Brutdauer. Vom Legetag des letzten Eies bis zum Tag des Schliip-
fens — beide eingeschlossen — vergingen im Durchschnitt in 32 Bruten
11,1 Tage. Da das Briiten schon am Legetag des vorletzten Eies beginnt, aber
andererseits der Schliipftag nur als halber Bruttag zihlt, stimmt diese Zeit-
dauer mit der wirksamen Brutdauer iiberein. Seltene Abweichungen (10 bis
12 Tage) bleiben unerkliart. Wurde das Gelege vorzeitig entfernt, so war
jegliches Brutverhalten nach etwa 1 Std. erloschen und durch Zurticklegen der
Eier ins Nest nicht wieder zu wecken. Kurzfristiges Entfernen der Eier ver-
inderte das Verhalten des @ nicht nachhaltig. Als 2 Q9 das schon mehrere
Tage bebriitete Gelege gegen frische Eier ausgetauscht wurde, briiteten sie ins-
gesamt 14 Tage und gaben dann auf. Dieses Verhalten verhindert im Normal-
fall wohl iiberlanges Briiten auf tauben oder abgestorbenen Eiern.

Jungenpflege

a) Schlipfen. Bei 10 genauer beobachteten Bruten dauerte das
Schliipfen aller Eier 4 bis 15, im Mittel 8 Std. Weitere ungefdhr 25 Bruten
schliipften innerhalb 24 Std., keine brauchte mehr. Die Jungen schliipfen etwa
in der Legereihenfolge der Eier, aber Abweichungen davon sind nicht selten.

Stunden nach Erscheinen feiner Risse in der Eischale bricht der Eizahn
durch, und in weniger als 1 Std. ist die stumpfe Schalenhilfte kreisrund lings
des Aquators abgesprengt. Das nun in der spitzen Schalenkappe sitzende Junge
befreit sich aus ihr in der nichsten halben Std. Ich konnte keinerlei Laute
des kriechenden Vogels vernehmen. In 5 Fillen vergingen von der ersten Pick-
stelle bis zum Freiliegen eine bis 3 Std. Das briitende @ half nicht mit.

Die Eischalen werden vom @, gelegentlich auch vom &, im Schnabel fort-
getragen und in 10—20 m Entfernung abgeworfen. Kleinere Bruchstiicke ver-
schlang das Q. Ungeschliipfte Eier wurden im Nest belassen.

b)Das Wegtragen von Eischalen war in der ganzen Brut-
und Nesthockerzeit auslosbar, nach Korran (1960) bei der Heidelerche auch
schon wihrend des Nestbaus. Aufler Genist-, Ei- oder Jungenihnlichem
wurde alles Erdenkliche weggetragen: Steinchen, Papierschnitzel, Flaschen-
verschliisse, Holzstiickchen, Muschelschalen, ein Mausebalg und anderes, was
ich ins Nest oder auf dessen Rand gelegt hatte. Da dergleichen verschieden
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lang liegen blieb, lie8 sich der Aufforderungswert einiger Eischalenmodelle
so untersuchen. In 4 Versuchsreihen legte ich immer 4 Eischalenmodelle im
lateinischen Quadrat angeordnet auf den Rand von 4 Nestern, 5 cm auswirts
von der Mulde, und sah 30 Min. spiter nach, welche Modelle weggetragen

Tab. 6a: Wegtragen verschiedener Eischalenmodelle. In N
Versuchen wurde das Modell n mal (+) weggetragen, da-
neben prozentuelle Angabe, bzw. nicht weggetragen (—)

worden waren (Tab.
6). Die Zahl der Ver-
suche fiir die verschie-
denen Modelle sind des-
halb verschieden, da

Modell 0+ % n— N einige bei zahlreiche-
ren Versuchsreihen be-
) nutzt wurden als an-
Eischale 38 100 0 38 dere.  Abweichungen
der Zahl der Versuche
Eiwinkel 21 91 2 23 von der durch die
Versuchsanordnung er-
L warteten viermultiplen
Weiflwinkel 25 61 16 41 Zahlen beruhen auf den
Ausfall einiger Nester
Weischale 12 60 3 20 wihrend der Versuchs-
reihen. Signifikant in
) der Tabelle sind nur die
Schalenwinkel 7 39 11 18 Unterschiede zwischen
der Gruppe Eischale
Rolle 9 50 9 18 und Eiwinkel und der
Gruppe Weiflwinkel,
Weifdschale und Scha-
lenwinkel und Rolle.
b): Signifikanz der obigen Ergebnisse (%% und FisHers Test)
LEiwinkel | Weilwinkel | Weifischale .Sc!mle.n- Rolle
mitation
Eischale nicht s. p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001
Eiwinkel p <0,01 p < 0,05 p < 0,001 p < 0,01
Weilwinkel nicht s. niche s, nicht s.
Wei8schale nicht s, nicht s,
Schalen- .
winkel nicht s,

Eischale: 0,5 cm? grofle Lachméveneischalenstiicke, deren Firbung den Lercheneischalen

sehr dhnlich ist.

Eiwinkel: Blechwinkel dhnliche