Kommunikation und Bindung

Die Gesange der Gibbons
und die Evolution der Musik

T. Geissmann u. R. Dallmann

Traurig sind die Gesinge der Gibbons bei den drei Schluch-
ten von Pa-tung;

Nach drei Rufen in der Nacht, nissen Trinen das Kleid [des
Reisenden].

(Chinesisches Lied, 4. Jahrhundert, zitiert in [82], S. 46)

| 1 Einleitung |

Owen schrieb 1868 von den Gibbons oder Kleinen Men-
schenaffen: ,,...unter allen Sdugetieren kann man nur von
ihnen sagen, dass sie sdngen.“ Obwohl es auch noch ein
paar andere Sédugetiere gibt, die gesangsdhnliche Vokalisa-
tionen produzieren, zeigt der Epigraph doch, welch starke
Emotionen die Gibbongesdnge beim menschlichen Horer
hervorrufen kénnen.

Das Interessante an einem Vergleich zwischen den Gesén-
gen von Gibbons und Menschen ist doch die Frage, ob
Ahnlichkeiten zwischen diesen beiden Riickschliisse auf die
Evolution der menschlichen Musik zulassen. Sind also diese
Ahnlichkeiten (1.) purer Zufall, (2.) analoge Eigenschaften,
die sich unabhingig voneinander unter einem &hnlichen se-
lektiven Druck entwickelt haben oder (3.) aus einer ge-
meinsamen Urform entstandenes Ergebnis der Evolution?
Wir werden zunichst die Gibbons und ihre Gesidnge be-
schreiben. Im néchsten Abschnitt werden dann von einem
stammesgeschichtlichen Standpunkt aus die Gibbon-Ge-
sdnge mit den Vokalisationen anderer nicht-menschlicher
Primaten verglichen. SchlieBlich versuchen wir aufzuzei-
gen, ob mit Hilfe der Vokalisationen nicht-menschlicher
Primaten die Evolution der menschlichen Musik zumindest
ansatzweise beleuchtet werden kann.

2 Gibbons und ihre Gesange

2.1 Was sind Gibbons?

Die Gibbons oder Kleinen Menschenaffen bilden eine
hochspezialisierte und sehr homogene Gruppe innerhalb
der Menschenaffen. Zur Zeit sind zwolf Arten anerkannt,
die sich in vier Gattungen unterteilen lassen und die Fami-
lie (Hylobatidae) bilden [26, 72]. Zusammen mit den
Orang-Utans, den Schimpansen, den Gorillas und dem
Menschen bilden die Gibbons die Gruppe der Menschenaf-
fen (Hominoidea) und sind darin die viertnidchsten Ver-
wandten des Menschen (Abb. 1).

Der Lebensraum der Gibbons ist die Kronenregion der
siidost-asiatischen Regenwilder. Um sich in diesem
Lebensraum gegen Konkurrenz durchsetzen zu konnen,
haben sie extreme Spezialisierungen erworben. Unter an-

PdN-BioS 1/51. Jg. 2002

derem haben sie zwei besondere Formen der Lokomotion
entwickelt, zum einen zweibeiniges Gehen (Bipedie), vor
allem aber Schwinghangeln oder Brachiation. So ist es Gib-
bons nicht nur méglich, zweibeinig auf den Asten zu laufen,
sie konnen sich auch schnell und 6konomisch durch die
Aste hangeln. Da sie hangelnd auch Futter an diinnen
Asten und Zweigen erreichen konnen, trigt diese Fihigkeit
zur Uberlegenheit der Gibbons gegeniiber anderen Siu-
gern vergleichbaren Gewichts bei. In Zusammenhang mit

Abb. 1 (oben): Vermutete verwandtschaftliche Beziehung zwischen den
Familien und einigen Unterfamilien der rezenten Primaten (Phylogenie
nach [65] und [8], verdndert; Nomenklatur nach [31]. Sterne bezeichnen
die vier singenden und duettierenden Gruppen: Indri (eine Gattung der
Indridae), Tarsius (eine Gattung der Tarsiidae), Callicebus (eine Gattung
der Pitheciidae), und alle Gattungen der Hylobatidae. Wie man erkennen
kann, sind die vier Gruppen nur entfernt miteinander verwandt.

Abb. 2 (unten): Singendes Miinnchen des Weihand-Gibbons (Hylobates
lar, Zoo Rapperswil, Schweiz).
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ihrer Fortbewegungsweise haben die Gibbons auch eine
ganze Reihe von anatomischen Anpassungen entwickelt,
von denen die verldngerten Arme und Hénde sicherlich die
augenfilligsten sind (Abb. 2).

Gibbons leben in monogamen Familiengruppen. Diese So-
zialstruktur ist bei Sdugetieren recht ungewohnlich und le-
diglich bei etwa 3 % aller Arten zu finden; im Gegensatz
dazu ist Monogamie bei etwa 90 % aller Vogelarten ver-
wirklicht [42]. Wie bei den meisten anderen monogamen
Primatenarten bestehen auch die Familiengruppen der
Gibbons aus einem erwachsenen Elternpaar und 1 bis 3
noch nicht geschlechtsreifen Nachkommen. Jede Gibbon-
gruppe erhebt exklusiven Anspruch auf ein Territorium,
das aktiv von seinen Besitzern verteidigt wird.

Die ,,ohrenfilligste” Spezialisierung sind jedoch die weit-
reichenden morgendlichen Vokalisationen der Gibbons,
die tiblicherweise als ,,Gesdnge® bezeichnet werden. Da-
rauf mochten wir in den folgenden Abschnitten néher ein-
gehen.

2.2 Was sind Gibbongesiinge und -duette?

Im Folgenden verstehen wir unter Gesang eine wiederhol-
te Serie von mehreren Lauten von zumeist verschiedenen

Abb. 3: Sonagramme von great call-Sequenzen aller Gibbonarten. Sona-
gramme c und f sind Ausschnitte aus Weibchen-Solo-Gesédngen; alle an-
deren Sonagramme stammen von Duettgesdngen. Méannchen-Soli sind
durchgehend unterstrichen, gleichzeitige Vokalisationen von Ménnchen
und Weibchen sind mit Unterbruch unterstrichen. a. Hylobates agilis (Zoo
Asson, Frankreich); b. H. lar (Paignton Zoo, U.K.); ¢. H. moloch (Zoo
Hellabrunn, Miinchen), d. H. muelleri (Paignton Zoo, U.K.); e. H. pileatus
(Ziirich Zoo); f. H. klossii (Stid-Pagai, Indonesien, rec.: R.R. Tenaza); g.
Bunopithecus hoolock (Kunming Zoo, China); h. Nomascus concolor (Xu-
jiaba, Ailao Mountains, China); i. N. sp. cf. nasutus (Bawangling-Naturre-
servat, Hainan, China); j. N. leucogenys (Paris, Ménagerie, Frankreich); k.
N. gabriellae (Zoo Mulhouse, Frankreich); 1. Symphalangus syndactylus
(Metro Zoo, Miami, U.S.A.).

Lauttypen, die so in Folge geduBBert werden, dass ein wie-
dererkennbares Zeitmuster oder Motiv entsteht [78], oder
anders gesagt: Gesang besteht aus ,,Strophenfolgen mit
nicht-zufilliger Folgewahrscheinlichkeit“ [75].

Gibbons produzieren laute und weitreichende Gesédnge
(Abb. 2), die je nach Art und Kontext zwischen zehn und
dreiBlig Minuten andauern konnen. Allerdings wurden von
Minnchen der Gattung Hylobates auch gelegentlich Ge-
sdnge aufgezeichnet, die iiber eine Stunde andauerten. Gib-
bongesidnge werden bevorzugt in den frithen Morgenstun-
den geduBert, wobei die einzelnen Arten und Geschlechter
oft unterschiedliche Priferenzen fiir die Zeit vor, wihrend
oder nach der Ddmmerung aufweisen (Abb. 3).
Gibbongesinge zeichnen sich auch dadurch aus, dass sie
stereotyp und artspezifisch sind [21, 23, 33, 47, 48, 49, 50].
Arten konnen also leicht anhand ihrer Gesédnge identifiziert
werden (Abb. 3). AuBerdem eignen sich Gesangsmerkma-
le sehr gut, um die systematischen Beziehungen zwischen
den Gibbonarten zu beurteilen und ihre Stammesgeschich-
te zu rekonstruieren [11, 26, 35, 36, 51].

Eine andere Spezialisation der Gibbons sind die Duet-
te, die bei allen Arten vorkommen (mit Ausnahme von
H. klossii und H. moloch, beschrieben in [21]). Duette sind
zumeist bei Paaren zu finden (Abb. 4). Typischerweise
kombinieren die Paarpartner ihre Vokalisationen mit mehr
oder minder prézisen Zeitintervallen zu einem festen Laut-
gefiige.

Bei vielen Gibbonarten produziert das Ménnchen einen
oder mehrere Typen von kurzen Strophen, die im Laufe
des Gesanges immer komplexer ausgeschmiickt werden
(Indikatoren fiir die Komplexitit sind beispielsweise die
Anzahl an Lauten, die Anzahl an verschiedenen Laut-Ty-
pen oder die Haufigkeit an Frequenzmodulationen pro

Abb. 4: Duettierendes Siamangpaar (Symphalangus syndactylus, Zoo
Hellabrunn, Miinchen).
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Strophe). Das Weibchen steuert in mehr oder weniger re-
gelmidBigen Intervallen lange weibchen-spezifische Stro-
phen bei, die gemeinhin als great calls bezeichnet werden.
Bei den meisten Arten bestehen diese great calls aus einer
besonders rhythmischen Serie von langen Lauten die im
Tempo und/oder in der Maximalfrequenz zunehmen. Das
Minnchen hort zu Beginn des great calls auf zu vokalisie-
ren, setzt aber am Ende des great calls wieder mit einer be-
sonderen Antwort-Strophe (coda) ein. Danach fihrt das
Minnchen wieder mit den iiblichen Kurz-Strophen fort.
AulBlerdem zeigen ein oder beide Paarpartner auf dem
Hohepunkt des great calls oft ein wildes Hin- und Herhan-
geln, das auch von Asteschiitteln und Haarestriuben be-
gleitet werden kann (Abb. 5). Die Kombination aus weibli-
chem great call und ménnlicher coda wird als great call-Se-
quenz bezeichnet (Abb. 3) und kann mehrere Male
wihrend eines einzelnen Gesanges wiederholt werden.
Natiirlich kann dies nur eine sehr vereinfachte Beschrei-
bung der Gibbon-Duette sein. Die meisten Gibbon-Arten
produzieren wihrend ihres Gesanges zusétzlich noch ande-
re als die great call-Sequenzen. Hinzu kommt, dass die
Weibchen der meisten Arten neben den great calls auch an-
dere Strophen produzieren. Diese LautduBerungen werden
aber von den meisten Studien ignoriert, da sie viel weniger
stereotyp ablaufen und oft nicht so laut wie die great calls
(und great call-Sequenzen) sind.

Beim Siamang (Symphalangus syndactylus) und vielleicht
auch beim Hulock (Bunopithecus hoolock) ist die Struktur
des Duetts — sogar in der great call-Sequenz — wesentlich
komplexer als eine einfache Kombination von great call
und coda und beinhaltet mehrere verschiedene Strophen
und wiederholte vokale Interaktionen zwischen Méinnchen
und Weibchen [25]. Marshall und Sugardjito [50, S. 155]
schreiben sogar: ,,Das [Siamang] Duett ist wahrscheinlich
das komplizierteste Opus, dass von einem anderen Land-
wirbeltier als dem Menschen gesungen wird.*

2.3 Vererbung

Obwohl man bei Affen oft gro3e Lernleistungen antrifft
und im Gegensatz dazu, was wir von der Gesangsentwick-
lung bei vielen Vogelarten wissen, werden die artspezifi-

Abb. 5: Brachiations-Display eines Siamang-Minnchens (Symphalangus
syndactylus) im Hohepunkt der Duettsequenz. Man beachte die gestriiub-
ten Haare (Zoo Hellabrunn, Miinchen).
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schen Gesangsmerkmale bei Gibbons nicht erlernt. Dies
konnte in einer Studie iiber das Vokalrepertoire von Hy-
bridgibbons nachgewiesen werden [20, 21].

Ein Hybride, der von seinen Eltern in einem Zoo aufgezo-
gen wird, in dem keine andere Gibbons gehalten werden,
kann lediglich den Ménnchengesang der Art seines Vaters
und den Weibchengesang der Art seiner Mutter als poten-
tielle Vorlagen fiir seinen eigenen Gesang verwenden.
Wenn beispielsweise der Vater eines solchen Mischlings-
weibchens ein H. lar und die Mutter ein H. muelleri ist, so
hort diese Hybridin ausschliesslich great calls von H. muel-
leri, da nur die Weibchen diese Gesangselemente zeigen.
Wenn great calls also erlernt wiirden, so sollte das Hybrid-
Weibchen den Gesang der Mutter iibernehmen und great
calls wie H. muelleri produzieren. Wére andersherum der
Vater ein H. muelleri und die Mutter ein H. lar, dann sollte
man den Gesang eines H. lar beim Jungtier erwarten.
Allerdings stimmt keine dieser Moglichkeiten mit der Rea-
litdt tiberein (Abb. 6). Der Nachwuchs beider vorgestellten
Elternpaare produziert die gleichen, fiir diese Hybriden ty-
pischen great calls, die sich aus Elementen der great calls
beider Elternarten zusammensetzen, obwohl jeder Hybrid
nur von einer Elternart (der Mutterart) eine potentielle
great call-Vorlage zur Verfiigung hatte.

Abb. 6: Sonagramme der great calls von Weibchen zweier Gibbonarten
(a. WeiBhand-Gibbon, Hylobates lar und f. Borneo-Gibbon, H. muelleri)
und mehrerer miteinander unverwandter F1-Hybriden zwischen beiden
Arten (b—d: H. lar x H. muelleri, e. H. lar x H. muelleri): a. (Zoo Al Mag-
lio, Schweiz); b. ,,Micky* (Zoo Duisburg); c. namenloses Weibchen (Pri-
vatbesitzer, Mazé, Frankreich); d. , Tina“ (Ravensden Farm, Rushden,
U.K.); e. namenloses Weibchen (Micke Grove Zoo, rec.: R.R. Tenaza); f.
(Paignton Zoo, U.K.).
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Dieses und dhnliche Ergebnisse von ménnlichen und weibli-
chen Hybriden verschiedener Gibbonarten zeigen, dass Gib-
bons ihr Gesangsrepertoire nicht von Vorbildern erlernen.

2.4 Funktionelle Interpretationen

Es ist offensichtlich, dass die Gesédnge der Gibbons genau-
so wie die der Vogel mehr als eine Funktion erfiillen. Be-
reits Marshall und Marshall [48] vermuteten, dass verschie-
dene Selektionsdriicke auf das Duettrepertoire von Méann-
chen und Weibchen wirken. Méglicherweise unterscheiden
sich auch verschiedene Gesangsabschnitte desselben Indi-
viduums in ihrer Funktion [30].

Anscheinend werden die meisten Gesidnge weder durch ei-
nen wahrnehmbaren externen Stimulus ausgelost noch als
Antwort auf Vokalisationen einer Nachbargruppe abgege-
ben. Nur gelegentlich reagieren Gibbons mit Gesédngen als
Antwort auf bedrohliche Situationen — so gaben freileben-
de Hainan-Schopfgibbons gelegentlich great calls in Rich-
tung des Beobachters ab (eigene Beobachtungen, TG).
Die fiir Duett-Gesénge am héufigsten vorgeschlagenen
Funktionen sind Verteidigung von Ressourcen (wie
Territorium, Futterpldtzen, Partnern) und Stirkung der
Paarbindung [5, 9, 15, 52]. Allerdings ist die Paarbindungs-
Funktion nicht unumstritten [10] und konnte bis vor kur-
zem ,,noch fiir keine singende Tierart gezeigt werden* [32].
Laut Brockelman [5] ist ,diese Funktion des Duettie-
rens nur schlecht verstanden, da es nicht geklart ist, wie
Duette dies bewerkstelligen sollten oder wie diese Idee
bewiesen werden konnte. Kurz, es gibt keine eindeutige
Methode, um diese Art von Kommunikationsverhalten zu
analysieren.”

Wickler [86] schlug erstmalig einen plausiblen Mechanis-
mus vor, wie das Duettieren die Stirke der Paarbindung
beeinflussen konnte. Wenn Paarpartner zunéchst lernen
miissten, miteinander zu duettieren, dann wiirde die Wahr-
scheinlichkeit eines Partnerwechsels geringer, weil bei je-
dem neuen Partner wieder gelernt werden miisste richtig zu
duettieren. Um die Paarbindungs-Hypothese unterstiitzen
zu konnen, miissen die folgenden drei Bedingungen erfiillt
sein: (1.) Die Verbesserung der Duette muss eine notwen-
dige Voraussetzung fiir die Kopulation darstellen. (2.) Die
Paare miissen sich anhand ihrer Duette unterscheiden las-
sen. (3.) Paarspezifische Duetteigenschaften miissen auf ei-
ner partner-orientierten Duettbeziehung von mindestens
einem der Partner beruhen. Um diese Vorhersagen zu tes-
ten, wurden die Verdnderungen in der Duettstruktur von
zwei Siamang-Paaren (Symphalangus syndactylus) vor und
nach einem erzwungenen Partnerwechsel verglichen [24].
Die beiden neu entstandenen Paare sind anscheinend die
ersten dokumentierten Fille, bei denen die Bedingungen
von Wicklers Paarbindungs-Hypothese erfiillt sind: Die un-
tersuchten Tiere zeigten vor dem Partnertausch eine stabi-
le Gesangs-Struktur, die paar-spezifische Interaktions-
merkmale aufwies. Nach dem Partnertausch kollabierte die
stabile Struktur zunichst, stabilisierte sich aber nach einiger
Zeit wieder. Dabei setzten sich jedoch andere paar-spezifi-
sche Merkmale durch, von denen zumindest einige offen-
sichtlich durch einen partner-gerichteten Lernaufwand sei-
tens eines oder beider Partner etabliert wurden.
Allerdings hat diese Studie nicht bewiesen, dass Duettieren
die Paarbindung bei Siamangs stédrkt, denn eine direkte Be-
ziehung zwischen der Paarbindungs-Stirke und der Qua-
litdt der Duette wurde nicht gezeigt. Wenn aber Duettieren
und Paarbindung zusammenhéngen, sollte man erwarten,

24

eine Korrelation zwischen der Intensitdt des Duettierens
und einem Indikator fiir die Paarbindungs-Stédrke zu fin-
den. Auch diese Hypothese wurde getestet [27]. Dazu wur-
den bei 10 Siamang-Gruppen aus verschiedenen Zoos Hau-
figkeit und Dauer der Duettgesénge sowie drei hiufig ver-
wendete Indikatoren fiir die Starke der Paarbindung (H&u-
figkeit der gegenseitigen Korperpflege (Groomen), Verhal-
tenssynchronisation und Abstand zwischen den Paarpart-
nern) bestimmt. Es zeigte sich, wie erwartet, dass Duettie-
ren positiv mit Groomen und Verhaltenssynchronisation,
aber negativ mit dem Abstand zwischen den Paarpartnern
korreliert ist. Diese Ergebnisse legen also eine Verbindung
zwischen der Hiufigkeit koordinierter Duette von Sia-
mang-Paaren und deren Paarbindung nahe.

Wie oben schon erwihnt bestehen in der Komplexitét der
Gesangs-Struktur und den Regeln, nach denen Gibbonpaa-
re im Duettgesang interagieren, erhebliche Unterschiede
zwischen den einzelnen Gibbon-Arten. Das Spektrum
reicht dabei von den reinen Solo-Gesdngen (z. B. bei Hylo-
bates klossii), iber Arten mit einer relativ einfachen Duett-
Struktur (z. B. Nomascus leucogenys), bis zu den Siamangs
mit ihren hoch komplexen stimmlichen Interaktionen. Die-
se Unterschiede lassen vermuten, dass die Gesdnge bei ver-
schiedenen Gibbon-Arten verschiedene Funktionen erfiil-
len oder dass die Bedeutung der einzelnen Funktionen un-
terschiedlich gewichtet ist. Funktionelle Interpretationen
fiir eine Gibbon-Art miissen daher nicht zwangsldufig fiir
alle Gibbons zutreffen. Wenn das komplexe Duett des Sia-
mangs, neben anderen Funktionen, die Aufgabe hat, die
Paarbindung zu stdrken, dann muss dies nicht notwendiger-
weise auch bei Schopfgibbons (Nomascus) oder Gibbons
der Lar-Gruppe (Hylobates) so sein, deren viel einfachere
Duett-Struktur ein Erlernen der Koordination vielleicht
gar nicht erfordert. In der Tat konnte die Paarbindungs-
Starkung eine hochspezialisierte Funktion der Siamang-
Duette sein. Allerdings legt die groBBe Lautstdrke dieser
Gesidnge nahe, dass auch hier andere Funktionen hinzu
kommen. Am wahrscheinlichsten zdhlen dazu die gemein-
same Verteidigung von Ressourcen wie dem Territorium,
die Anzeige der Paarbindungsstirke oder (wohlméglich)
die Anlockung von potentiellen Paarungspartnern [24].
Experimentelle Befunde aus der Vogelforschung unterstiit-
zen die Vermutung, dass die Gesidnge — zumindest dort —
bei einigen Arten zum Balzverhalten zéhlen. Bei Walen
scheinen lediglich die Médnnchen zu singen. Dabei scheint
der Gesang weniger eine Funktion in der Werbung um
Weibchen zu haben, als vielmehr eine Rolle beim Konkur-
renzkampf zwischen den Ménchen [64]. Bei allen singenden
Primaten (Indri, Tarsius, Callicebus, Hylobatidae, siche un-
ten) hingegen tragen auch die Weibchen zum Gesang bei,
oft sogar genau soviel wie die Midnnchen. Die experimen-
tellen Daten konnten die Hypothese, dass Gibbon-Gesin-
ge auch eine Werbungs-Funktion haben, bisher nicht unter-
stiitzen [54]. Allerdings ist im Freiland bei einer ganzen
Reihe von Gibbon-Arten (H. agilis, H. lar, H. klossii,
S. syndactylus) wiederholt beobachtet worden, dass suba-
dulte Ménnchen o6fter und lidnger oder frither am Morgen
als verpaarte Miannchen singen [1, 13, 28, 66, 67, 76, 80, ei-
gene Beobachtungen, TG]. Wihrend verpaarte Siamangs
normalerweise keine Sologédsange produzieren, wurde bei-
spielsweise ein subadultes Mannchen einer sumatranischen
Siamang-Gruppe beobachtet, wie es zweimal Solo-Gesdnge
im Territorium seiner Elterngruppe abgab, bevor es ab-
wanderte [63].
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3 Vergleich mit anderen Primaten

3.1 Stammesgeschichtliche Entwicklung des Singens inner-
halb der Primaten

Im Gegensatz zu Vogeln ist die Anzahl der ,,singenden®
Sduger-Arten eher gering. Bei den Primaten beschriankt
sich dieses Verhalten sogar auf nur vier Gruppen: Indris
(Indri), Sulawesi-Koboldmakis (Tarsius), Springaffen (Cal-
licebus) und die Gibbons (4 Gattungen) [21, 25, 34, 44, 56,
57,59, 60, 69, 70, 77]. Zu diesen singenden Affen gehdren
etwa 39 Arten (je nach aktuellem Stand in der Taxonomie).
Das umfasst circa 12 % aller Affen-Arten und 10 % der Af-
fen-Gattungen.

Bei allen singenden Primatenarten singen sowohl Ménn-
chen wie Weibchen, und bei fast allen treten Duettgesidnge
auf. Interessanterweise scheint bei allen singenden Arten
eine monogame Sozialstruktur vorzuliegen. Auch bei Vo-
geln kommt das Duettieren im Wesentlichen bei monoga-
men Arten vor. Die Annahme dréngt sich auf, dass die
Evolution des Gesanges bei Primaten und des Duettierens
im Allgemeinen mit der Evolution der Monogamie in Be-
ziehung stehen.

Da die vier oben erwidhnten Gruppen, die Gesdnge (und
Duette) zeigen, nicht nahe miteinander verwandt sind, ist
es hochwahrscheinlich, dass das Singen (und Duettieren) in
der Ordnung der Primaten vier Mal unabhéingig voneinan-
der entstanden ist, selbst wenn man die Gattung Homo
ignoriert (Abb. 1).

3.2 Stammesgeschichtliche Entwicklung des Singens inner-
halb der Gibbons

Lange, weitreichende und komplexe Gesénge sind bei allen
Gibbon-Arten anzutreffen. Wie haben sich aber die Vor-
fahren der Gibbons angehort? Es ist recht wahrscheinlich,
dass die Merkmale des Gesanges, die bei allen heutigen
Gibbon-Arten zu finden sind, auch beim letzten gemeinsa-
men Vorfahren vorhanden waren. Allerdings stellt sich nun
die Frage: Was sind diese gemeinsamen Merkmale? Gib-
bon-Gesinge bestehen typischerweise aus tonalen, also
nicht gerduschhaften Strophen, deren Hauptenergie in der
Fundamentalfrequenz konzentriert ist. Abhingig von der
jeweiligen Art kann diese Fundamentalfrequenz zwischen
0,2 und 5 kHz liegen. Der Gesang des Méannchens steigert
sich mit zunehmender Dauer des Gesangs von ganz einfach
strukturierten zu immer komplexeren Strophen. Das Weib-
chen hingegen beschrinkt sich auf den sehr stereotyp ab-
laufenden great call, der im Hohepunkt von Asteriitteln
und Hin- und Herhangeln begleitet werden kann. Bei vie-
len Arten fiigt das Méannchen noch eine sogenannte coda
an den great call des Weibchen und kann sich auch am Be-
wegungs-display des Weibchens beteiligen.

Eine vergleichende phylogenetische Studie der Gibbon-
Gesénge, die auch Merkmale der sogenannten loud calls
von anderen Altweltaffen und Menschenaffen beriicksich-
tigt hat, gelangte zu folgenden Schlussfolgerungen zur Evo-
lution der Gibbon-Gesédnge [21]: Die heutigen Gibbons
sind aus einem einzigen Vorfahren hervorgegangen, d. h.
sie sind eine monophyletische Gruppe. Dieser gemeinsame
Ahn hat Duett-Gesdnge produziert, obwohl nicht alle heu-
tigen Arten duettieren. Die Evolution der Duett-Gesénge
entsprach vermutlich weitgehend der ,,song-splitting-Theo-
rie“ [87]. Diese besagt, dass die Duette wahrscheinlich aus
einem Gesang evoluiert sind, den zunichst beide Ge-
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schlechter beherrschten und der erst spéter in einen méinn-
chen- und einen weibchen-spezifischen Teil aufgeteilt wur-
de. Ein weiterer, als ,,duet-splitting-Theorie” bezeichneter
Prozess scheint dann dazu gefiihrt zu haben, dass aus duet-
tierenden sekundir einige nicht-duettierende Arten (bei-
spielsweise der Silbergibbon (Hylobates moloch) oder der
Kloss-Gibbon (H. klossii)) entstanden, indem sich ménnli-
che und weibliche Duettanteile zu zeitlich getrennten Solo-
gesdngen entwickelten.

Die great calls aller Gibbon-Arten stammen sicherlich von
einer gemeinsamen Ausgangsform ab. Sie sind homolog.
Dabei ist die Beschleunigung der Abgabe von Lauten im
great call (und moglicherweise auch das anschlieBende
Langsamer-Werden zum Ende des great calls) wahrschein-
lich ein urspriingliches, beim gemeinsamen Vorfahren vor-
handenes Merkmal. Es ist anzunehmen, dass der great call
dieses Ahnen der heutigen Gibbons eine moderate Be-
schleunigung hatte, dhnlich zum great calls des Silbergib-
bons. Die Verwendung von biphasischen Lauten (d.h.
durch alternierende Ex- und Inhalation erzeugte Laute)
scheint auch ein primitives Merkmal fiir beide Geschlechter
darzustellen. Biphasische Laute dominieren die Weibchen-
great calls von B. hoolock und S. syndactylus, kommen aber
gelegentlich auch in den great calls von H. agilis, H. lar und
H. moloch vor. Au3erdem dominieren biphasische Laute
den Miannchengesang von B. hoolock, H. agilis und H. pi-
leatus, kommen allerdings gelegentlich auch in den Ménn-
chenstrophen von H. lar und H. moloch vor (Abb. 7).

3.3 Vergleich mit den Geschwiinzten Altweltaffen und den
GroBien Menschenaffen

Die GroB3en Menschenaffen und der Mensch werden iibli-
cherweise als phylogenetische Schwestergruppe der Gib-
bons betrachtet. Auch in dieser Gruppe dullern einige Mit-
glieder Vokalisationen, die zumindest teilweise Elementen
(z. B. dem great call) des Gibbongesangs dhneln, sei es in
ihrer vermuteten Funktion oder in ihrer Struktur. Vermut-
lich werden diese Vokalisationen hauptsédchlich zur Regu-
lation des Abstandes zwischen einzelnen Individuen und
ganzen Gruppen eingesetzt.

Bei den Orang-Utans (Pongo sp.) werden so genannte long
calls nur von Miannchen abgegeben und oft von Haa-
restriuben und Asteschiitteln begleitet. Diese Rufe dauern
auf Sumatra bis eine Minute und auf Borneo bis drei Minu-
ten. Die Hauptfrequenz liegt dabei auf Sumatra unter
0,7 kHz und auf Borneo unter 1,3 kHz. Die long calls be-
ginnen mit einer Serie von tiefen, relativ leisen, blubbern-
den Lauten, die sich zu einer langen Serie von regelmifig
aufeinander folgenden und sehr lauten Stohn- oder Briill-
lauten steigern, dann aber langsam wieder zu blubbernden
Lauten iibergehen. Die Anzahl der Laute eines long calls
steigt auf Sumatra nur selten iiber 25, kann auf Borneo aber
bis zu 50 Laute umfassen. Gurgelnde Inhalations-Laute tre-
ten in den Atempausen zwischen den Briilllauten auf [68].
Wihrend in Sumatra zumeist wahrend der Nacht gerufen
wird, geben die Tiere auf Borneo diese Laute eher am Tag,
bevorzugt zwischen 9.00 und 10.00 Uhr morgens, ab. Die
long calls sind die einzigen LautduBerungen von Orang-
Utans, die iiber groBBere Entfernungen hinweg gehort wer-
den konnen. Es wird oft vermutet, dass sie zur Einhaltung
des Abstandes zwischen den Ménnchen eingesetzt werden
[4, 39, 43, 68, 18, 53, 71].

Bei Gorillas (Gorilla sp.) werden Serien von sogenannten
hoots (Heullauten) am haufigsten von Silberriicken-Ménn-

25



Biologie

chen abgegeben und von Brusttrommeln, Zerbrechen von
Asten und von Rennen durch das Unterholz beendet. Eine
hoot-Serie dauert nur wenige Sekunden [73, 16, 17, 38, 71,
3] und die Hauptfrequenz liegt dabei zwischen 1 und 1,8
kHz. Sie besteht typischerweise aus 2 bis 20, in Ausnahme-
fallen sogar bis 84 Lauten, die am Ende zu einem Brummen
verschmelzen konnen. Oft werden die hoots in immer kiir-
zeren Abstinden geduBert, bis die Einzellaute im Hohe-
punkt zu einem blubbernden Triller werden. Am Beginn
der hoot-Serie sind die Einzellaute leise und tief, steigern
sich aber im Verlauf des Rufens in Frequenz und Intensitét.
Bis jetzt gibt es keine Hinweise auf die Existenz von Inha-
lations-Lauten in den hoot-Serien der Gorillas. Die hoot-
Serien sind recht laut und ,,reichen ungefihr eine Meile
weit“ [17]. Deshalb wird angenommen, dass sie hauptsich-
lich zur Kommunikation iiber grof3e Distanzen zwischen
Gruppen eingesetzt werden.

Vom Schimpansen (Pan troglodytes) kennt man ebenfalls
eine besondere Form stereotyper Rufe, die sogenannten
pant-hoots. Die pant-hoots werden zwar von beiden Ge-
schlechtern und Tieren jeden Alters geduBert, am haufigs-
ten jedoch von adulten Minnchen [45, 46, 47, 29, 55, 71].
Die Dauer der pant-hoots kann zwischen 2 und 23 Sekun-
den variieren und die Fundamentalfrequenz liegt zwischen
0,2 und 1 kHz. Es konnen vier Phasen unterschieden wer-
den: Die Rufe beginnen in der Regel mit einer kurzen Ein-
leitung aus mehreren tonalen Elementen von nur geringer
Tonhohe. Es folgt eine zunehmend lauter werdende ,,Auf-
bauphase“ aus kiirzeren, biphasischen Lauten (Abb. 7f).
Das Tempo kann sich in diesem Teil noch steigern. In der
dritten Phase, dem Hohepunkt der Strophe, werden meh-
rere lange, frequenz-modulierte Schreie ausgestof3en. Der
den Hohepunkt enthaltende Abschnitt kommt sehr hdufig
in den pant-hoots von Ménnchen vor, fehlt aber typischer-
weise bei den Weibchen. In dieser Phase wird auch die
hochste Tonhohe erreicht. Sie wird zudem oft von einem
heftigen Angriffs-display begleitet, bei dem das Tier die
Haare striubt, herum rennt, Aste herum schleift oder
drischt, Steine oder anderes loses Material wirft, die Hiande
auf den Boden klatscht, mit den Fiilen stampft, gegen
Baumstimme schligt oder tritt (Trommel-display), Aste
ergreift und vehement hin- und herschwenkt, iibertriebene
Spriinge vollfithrt oder durch die Baume schwingt [29].
Pant-hoots enden mit wenig modulierten, tonalen Lauten
von tiefer Frequenz, dhnlich denen der ,,Aufbauphase*.
Pant-hoots konnen in verschiedenen Situationen abgege-
ben werden. Dazu gehoren folgende Kontexte: als Antwort
auf andere vokalisierende Individuen, beim Zusammen-
treffen von Gruppenmitgliedern, als Antwort auf das Er-
scheinen fremder Artgenossen, bei Erreichen von guten
Futterquellen, wihrend Auseinandersetzungen (agonistic
displays), beim Jagderfolg, und wihrend der Nacht. Sie sind
iiber grofe Entfernungen horbar, und ihnen werden meh-
rere Funktionen zugeschrieben. Die Rufe sollen die Anwe-
senheit und das Geschlecht eines Tieres anzeigen und so
helfen, eine bestimmte Distanz zwischen Individuen oder
Gruppen aufrecht zu erhalten oder Individuen und Grup-
pen wieder zusammen zu fithren.

Bei Bonobos (Pan paniscus) ist eine offensichtlich homolo-
ge Vokalisation unter dem Namen hooting complex be-
kannt und tritt auch in dhnlichen Kontexten wie die pant-
hoots beim Schimpansen auf [12] .

Die Rufe der Gro3en Menschenaffen haben also zumindest
teilweise recht dhnliche Besonderheiten wie die Gibbon-
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Gesinge (insbesondere die great calls der Weibchen). Zu
diesen Merkmalen gehoren die grof3e Lautstirke, die hypo-
thetische Funktion in der Langstrecken-Kommunikation in
einer oder zwischen Gruppen (alle Arten), Rhythmusbe-
schleunigung (kommt nur bei Schimpansen und Gorillas,
anscheinend aber nicht bei Orang-Utans vor), Rhythmus-
verlangsamung am Ende (Schimpansen), eine erhohte
Lautstdrke im mittleren Abschnitt (anscheinend bei allen
GroBlen Menschenaffen, aber variabel bei den Orang-
Utans), biphasische Laute, die aus sich abwechselnden Ex-
und Inspirationslauten bestehen (kommen nicht bei Goril-
las vor), hohere Frequenzen im Mittelteil der Rufe, Ver-
wendung rein tonaler Laute (am ehesten bei Schimpansen
zu finden) und das Einhergehen mit Haarestrduben und ei-
nem Bewegungs-display, das Aufstampfen, Treten, Aste-
schiitteln, Schlagen oder Werfen von Vegetation, Springen,
Rennen, auf den Brustkorb trommeln oder auf die Erde
schlagen.

Auch bei vielen Vertretern der Geschwinzten Altweltaffen
(Cercopithecoidea) finden sich bestimmte laute, stereotype
Vokalisationen, die Elementen der Gibbon-Gesinge (hier
insbesondere dem great call) in Funktion und bis zu einem
gewissen Grad auch in der Struktur dhneln. Bei vielen Ar-
ten beschriinken sich diese Ahnlichkeiten allerdings auf die
Lautstdrke und die vermutete Funktion in der Kommuni-
kation zwischen Individuen oder ganzen Gruppen iiber gro-
Be Entfernungen [19, 37, 40, 41, 61, 81, 83, 84, 85]. Die an-
deren oben erwdhnten Merkmale sind oft nicht vorhanden.
Fiir viele Arten (wie beispielsweise Cercocebus spp. (Man-
gaben), Lophocebus spp. (Schopfmangaben), Macaca sile-
nus (Bartaffe), Papio spp.(Paviane), Presbytis potenziani
(Mentawei-Langur), P. thomasi (Thomas-Langur), Simias
concolor (Pageh-Stumpfanse), Trachypithecus spp. (Hau-
benlanguren) wurde das Vorkommen von biphasischen
Lauten beschrieben. Bei einigen Arten (Cercocebus galeri-
tus (Tana-Mangabe), Macaca silenus, Semnopithecus johnii
(Nilgiri-Langur), S. entellus (Hanuman-Langur)) sind die
Rufe bemerkenswert rein tonal, bei manchen (Cercocebus
galeritus, Semnopithecus johnii) ist auch die Beschleuni-
gung im Rhythmus vorhanden. Auflerdem werden die Ru-
fe oft von ritualisierten Bewegungsablidufen begleitet [7, 37,
41,74,79, 81, 83, 85].

Schaut man sich unter den Grof3en Menschenaffen um, so
weisen die pant-hoots der Schimpansen die groSten Ahn-
lichkeiten mit den Gibbon-Gesédngen auf. Bei den Ge-
schwinzten Altweltaffen sind Ahnlichkeiten zu den great
calls der Gibbons besonders bei den Nilgiri Languren (Sem-
nopithecus johnii) und einigen anderen asiatischen Schlank-
affen (z. B. Presbytis) festzustellen (Abb. 7). Diese Uber-
einstimmungen beruhen nicht zwingend auf Homologie.
Allerdings ist die Vermutung naheliegend, dass loud calls
mit biphasischen Lauten, einem beschleunigten Mittel- und
einem wieder langsamer werdenden Endeteil sehr urspriing-
lich fiir die Menschenaffen und vielleicht sogar fiir alle Alt-
weltaffen sind.

Lange, kontinuierlich vorgetragene Vokalisationen, die wie
oben definiert als ,,Gesdnge* bezeichnet werden konnten,
sind jedoch von keiner dieser Arten bekannt. Sowohl der
strophenférmige Aufbau der Solo- und Duett-Strophen der
Weibchen, als auch die mit zunehmender Dauer immer
komplexer werdenden Strophen der Miannchen scheinen
gemeinsam hergeleitete Merkmale der Gibbons zu sein, die
bei Geschwinzten Altweltaffen und Groen Menschenaf-
fen nicht beobachtet wurden. Aulerdem werden die loud
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Kommunikation und Bindung

calls der meisten oben beschriebenen Altwelt- und Men-
schenaffen weitgehend von Ménnchen geduf3ert, die great
calls der Gibbons aber, die offensichtlich die meisten struk-
turellen Ahnlichkeiten zu ihnen aufweisen, sind weibchen-
spezifische Vokalisationen. Das Auftreten dieser Rufe bei
Weibchen ist dabei wahrscheinlich zumindest teilweise mit
dem monogamen Paarungssystem der Gibbons verkniipft
(siehe oben). Zudem wird die Kluft zwischen ménnlichen
und weiblichen loud calls teilweise durch die Beobachtung
geschlossen, dass Schimpansen-Weibchen genauso pant-
hoots abgeben konnen, und dass Schopfgibbon-Ménnchen
(manchmal auch Ménnchen anderer Gibbon-Arten) in ih-
rer Jugend typischerweise ausschlieBllich great call-dhnliche
Strophen produzieren (eigene Beobachtung). Dariiber hin-
aus konnen sich an gegen Nachbargruppen gerichtete loud
calls von mannlichen Mentawai-Languren (Presbytis poten-
ziani) manchmal drei bis vier laute, tonale Rufe des Weib-
chens anschlieBen und so ein einfaches Duett bilden [81].

Die allermeisten Affenarten geben zur Verteidigung ihres
Territoriums oder als Alarmruf spezifische und zumindest
in Teilen stereotype loud calls ab. Es liegt nahe anzuneh-
men, dass die sich abwechselnden Ex- und Inspirationslau-
te in den loud calls nicht nur den urspriinglichen Zustand
bei den Altwelt- und Menschenaffen darstellen, sondern ei-

Abb. 7: Das Auftreten biphasischer Laute in loud calls (oder Ausschnit-
ten von loud calls) von Geschwinzten Altweltaffen (a—d) und Men-
schenaffen (e—f). Einige vermutete Exhalations- und Inhalationslaute sind
durch Aufwirts- respektive Abwirtspfeile gekennzeichnet. Bei Sona-
gramm (b) sind keine Pfeile eingezeichnet, weil in diesem Beispiel Ex- und
Inhalationslaute sehr schnell aufeinander folgen. a. Siidliche Griinmeer-
katze, Chlorocebus pygerythrus (zwei Individuen, Siidafrika; [71]); b.
Grauwangen-Mangabe, Lophocebus albigena (adultes Ménnchen, Gabun,
[3]); c. Schwarzer Stummelafte, Colobus satanas (Gabun; [71]), d. Nilgiri-
Langur, Semnopithecus johnii (India; rec.: [40]); Hulock, Bunopithecus
hoolock (adultes Weibchen und juveniles Méannchen, Kunming Zoo, Chi-
na); f. Schimpanse, Pan troglodytes (Gambia; [71]).
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ner viel groleren taxonomischen Gruppe, vielleicht sogar
allen Primaten gemein sind. Obwohl die verfiigbaren Re-
sultate nicht ganz schliissig sind, sollte darauf hingewiesen
werden, dass biphasische Vokalisationen scheinbar auch bei
einigen Neuweltaffen (Alouatta, Callicebus) und Feuchtnasen-
affen (Propithecus, Avahi) vorkommen (eigene Beobach-
tung, TG)

| 4 Verbindung zur menschlichen Musik?

Wabhrscheinlich ist Musik eine der &dltesten und universells-
ten Formen menschlicher Kommunikation. Gesang ist eine
der auffilligsten Eigenschaften der meisten Stile populérer
Musik, und die menschliche Stimme wurde schon oft als das
alteste Instrument in der Musik bezeichnet [14].

Wie oben schon beschrieben wurde, scheint das Gesangs-
Verhalten in der Evolution der Primaten mehrmals unab-
hédngig voneinander entstanden zu sein. Sowohl der Kon-
text, in dem Singen bei nicht-menschlichen Primaten vor-
kommt, als auch der Aufbau der Gesénge zeigt Ahnlichkei-
ten zu den Territorial- oder Alarmrufen der nicht-singen-
den Arten. Dieser Umstand legt nahe, dass das Singen bei
den Primaten jedesmal aus loud calls hervorgegangen sein
diirfte, die zur Revierverteidigung oder als Alarmruf einge-
setzt wurden. Daher macht es Sinn, anzunehmen, dass das-
selbe auch fiir das menschliche Gesangsverhalten zutrifft
und dass die loud calls der friihen Hominiden die Aus-
gangsform darstellen, aus der sich Gesang und letztlich Mu-
sik entwickelt haben.

Alle Arten von Musik sind fast immer mit Emotionen ver-
bunden und hinterlassen beim Zuhorer genauso wie beim
Ausfiihrenden einen starken Eindruck, der dazu fiihrt, dass
sie den Takt mitklatschen oder Koérperteile im Rhythmus
schiitteln oder sich zum Rhythmus bewegen (genauer: tan-
zen). Oft erscheint Tanzen untrennbar mit Musik verbun-
den [14]. Da Musik auf fast alle Menschen einen tiberwilti-
genden, zuweilen hypnotischen Effekt ausiibt, kann ange-
nommen werden, dass es sich hierbei um ein recht ur-
spriingliches Merkmal handelt, das eine starke erbliche
Komponente beinhaltet. AuBBerdem ist eine offensichtliche
Ahnlichkeit zu den ritualisierten Bewegungen (Trommeln,
Aufstampfen, Asteschiitteln) bei den loud calls vieler Alt-
weltaffen nicht von der Hand zu weisen und unterstiitzt die
Behauptung, dass sich Musik aus loud calls entwickelt hat.
Es ist verlockend anzunehmen, dass die frithesten Gesinge
der Hominiden viele Merkmale mit den loud calls der heu-
tigen Altweltaffen und insbesondere den Menschenaffen
gemeinsam hatten, Merkmale wie grofle Lautstdrke zur
Kommunikation iiber weite Strecken, rein tonale Laute,
Verwendung von stereotypen Strophen, Vorkommen von
biphasischen Lauten, Beschleunigung in der Laut-Abfolge
und moglicherweise Verlangsamung gegen Ende der Stro-
phe, ein Bewegungs-display und eine starke erbliche Kom-
ponente.

Nach der Aufspaltung zwischen den frithen Menschen und
den afrikanischen Menschenaffen von einem gemeinsamen
Vorfahren haben sich einige Merkmale menschlicher Mu-
sik entwickelt, fiir die keine Entsprechungen in den loud
calls anderer moderner Primaten zu finden sind. Die auffél-
ligsten dieser Merkmale sind ein gleichbleibender Rhyth-
mus (beat), die Verminderung der ererbten stereotypen
Anteile der Musik zugunsten einer grof3eren Bedeutung
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von erlernten Strophen und Abfolgeregeln und die Mog-
lichkeit, spontan neue Lautmuster (Improvisation) und
Konventionen (genaue Wiederholungen der improvisierten
Teile) zu erfinden.

Allgemein giiltige Regeln sind in der menschlichen Musik
nur schwer auszumachen. Eine solche Regel scheint jedoch
der gleichmiBige, betonte Takt zu sein [2, 58]. Obwohl ei-
nige wenige Primaten in der Lage sind, kurze, einsilbige
Laute fiir einige Sekunden mit relativ gleichmiBiger Ge-
schwindigkeit auszustoflen, z. B. einige Galagos (Galago-
nidae, Zimmermann, pers. Mitteilung), Mausmakis (Micro-
cebus) und einige Gibbons (eigene Beobachtung, TG),
scheinen nicht-menschliche Primaten — im Gegensatz zu
Menschen — nicht in der Lage zu sein wihrend ihrer Gesén-
ge einen gleichbleibenden Rhythmus zu halten. Dieses
Merkmal scheint sich also erst relativ spét in der Homi-
nidenevolution entwickelt zu haben.

Welchen Vorteil bringt es, einen gleichbleibenden Takt in
den Gesang aufzunehmen? Der Takt konnte es grofen
Gruppenverbédnden, die an einem Gesang teilnehmen, er-
leichtern, diesen zu koordinieren. Ein wohl organisierter
Gesang ist moglicherweise viel beeindruckender als eine
Kakophonie aus vielen Einzelstimmen und kénnte andere
Gruppen eher davon abhalten, gut organisierte Gruppen zu
bedrohen oder anzugreifen. Zudem konnte ein gleichblei-
bender Takt es erleichtern, den Zusammenhalt (und damit
auch die Stirke) einer Gruppe anhand ihrer Gruppen-Dar-
bietung abzuschitzen.

Die wesentliche Aussage dieses Artikels ist, dass die loud
calls der heutigen Menschaffen und die Musik des moder-
nen Menschen urspriinglich von einer gemeinsamen Form
von loud call abstammen. Wenn diese Interpretation
stimmt, dann konnte die Musik der frithen Hominiden dhn-
liche Funktionen wie die loud calls der Menschaffen gehabt
haben. Es wird angenommen, dass die loud calls eine ganze
Palette an Funktionen erfiillen, darunter die Reviervertei-
digung, Einschiichtern und Fernhalten anderer Gruppen,
Bekanntgabe des Aufenthaltsortes von bestimmten Indivi-
duen und Futterquellen oder Warnen vor Gefahren und
Stiarken des Gruppenzusammenhaltes. Die am weitesten
verbreitete (wenn auch nicht universelle) Funktion der
loud calls — und auch die wahrscheinlichste Funktion der
Musik frither Hominiden — ist die Einigkeit einer sozialen
Gruppe gegeniiber anderen zu demonstrieren und viel-
leicht auch zu verstidrken. Bei Menschen ist diese Funktion
auch heutzutage noch augenfillig, wenn sich Gruppen, die
sich aus politischen, religiosen, altersbedingten oder ande-
ren Griinden bilden, iiber ihre Musik definieren. National-
hymnen, Marschmusik, ,,Schlachtgesédnge® von Fans, die ih-
re Mannschaften damit unterstiitzen oder die verschiede-
nen Subkulturen in der Musikszene mogen hier als Beispie-
le fiir dieses Phdnomen dienen, dessen Urspriinge bis zu
den Wurzeln der menschlichen Evolution zuriickreichen
konnten.
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