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"...Most commonly squatted on his hams, with his long arms twined
round him, and his head concealed between his legs, a position which
he also occupies while sleeping, he is seldom roused from his
lethargy, nor does he break silence, unless at intervals, to utter a
disagreable cry, which in sound approaches to that of a turkey-cock,
but which appears to be of no sentiment, nor to declare any want,
and which in fact expresses nothing..."

DUVAUCEL (1824, zit. in
YERKES & YERKES, 1929:64)

Siamang—-Paar NatGa im Zoologischen Garten Zirich, 27.6.1981.
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1. EINLEITUNG

Siamangs sind Uber den grSssten Teil von Sumatra und Malaya
verbreitet. Wie die anderen Gibbonarten (Hylobates spec.) zeichnen
sie sich unter den Primaten durch ihre extremen Anpassungen an die
arboreale Lebensweise, ihre monogame Sozialstruktur und die
exklusive Nutzniessung aktiv verteidigter Territorien aus
(CARPENTER, 1940; CHIVERS, 1971, 1972, 1973, 1974; CHIVERS et al.,
1975; ELLEFSON, 1969, 1974; GITTINS, 1980; KAPPELER, in press;

KAWABE, 1970; McCLURE, 1964; TENAZA, 1975a; TILSON, 1981).

Bereits RAFFLES (1821:241), der die erste, wissenschaftliche
Beschreibung der Art “Simia syndactyla” lieferte, waren die
spektakulidren Lautdusserungen der Siamangs aufgefallen ("This new
species of gibbon is abundant in the forests near Bencocolen, where
they are seen in large companies, making the woods echo with their
loud and peculiar cry."). Diese Rufe der Siamangs, wie auch die der
anderen Gibbonarten, weisen einen strophigen Aufbau auf (z.B.

HAIMOFF, in press) und werden hier als Gesinge bezeichnet.

Die Siamang—-Gesinge werden von beiden Paarpartnern gemeinsam
vorgetragen, beide Tiere kombinieren dabei ihre GesangsbeitrZge nach
relativ starren Gesetzmdssigkeiten, so dass ein Duettgesang entsteht
(CHIVERS, 1972, 1974, 1976; FOX, 1977; HAIMOFF, 1981, in press;
LAMPRECHT, 1970; MARLER & TENAZA, 1977; MARSHALL & MARSHALL, 1976).
Die Gesidnge, an denen sich manchmal auch andere Mitglieder der
Familiengruppe beteiligen, werden bevorzugt in den friihen

Morgenstunden vorgetragen und scheinen oft Gesinge der



Nachbargruppen auszuldsen (z.B. CHIVERS, 1974; McCLURE, 1964).

Bereits HAGEN (1890) beschrieb aus dem Gesang freilebender
Siamangs in Sumatra periodisch sich wiederholende Gesangsabschnitte,
in die die verschiedenen Familienmitglieder an bestimmten Stellen
einsetzten. Diese Beobachtung wurde unter anderem von SELENKA &
SELENKA (1925), ebenfalls im Freiland, und auch durch
Gefangenschaftsheobachtungen von SCHIRMEIER (zit. in WENDT,

1968:470) bestdtigt.

WELCH (1911) und RUHMEKORF (1963) lieferten systematischere

Beschreibungen des Gesangsrepertoires einzeln gehaltener Siamangs.

LAMPRECHT (1970) beschrieb das filir die Geschlechter
unterschiedliche Lautrepertoire und untersuchte speziell einen im
Gesang regelmidssig wiederkehrenden Lautkomplex, den er als Duett
erkannte. Es stellte sich heraus, dass der Gesangsverlauf im
wesentlichen durch die geordnete Abfolge dieser Duettsequenz und
zweier anderer Sequenzen charakterisiert war, die spdter von HAIMOFF
(1981) eingehender untersucht und von ihm als “introductory
sequence” respektive “organizing sequence” bezeichnet wurden, eine
Terminologie, die hier der Einfachheit halber beibehalten werden
soll. Das Phinomen des Duettsingens hat sich — wie bei den V&geln
(Ubersicht z.B. bei FARABAUGH, 1982) — bei Primaten mehrmals
konvergent entwickelt, und ist ausser von den meisten Gibbonarten
(z.B. HAIMOFF, in press; MARLER & TENAZA, 1977; MARSHALL & MARSHALL,
1976; TEMBROCK, 1974) auch bekannt von Vertretern von taxonomisch so
weit auseinanderliegenden Gruppen wie den Lemuren (Varecia

variegata; KLOPFER, 1977:848), den Koboldmakis (Tarsius spectrum;



MacKINNON & MacKINNON, 1980:372ff), den Krallendffchen
(Leontopithecus rosalia; GREEN, 1977, zit. in GOULD, 1983:299), den
Springaffen oder Titis (Callicebus spec.; ROBINSON, 1979a, 1979b,
1981) und den Languren (Presbytis potenziani; TILSON & TENAZA,

1976).

Die fiir duettierende Vigel gefundenen gemeinsamen
charakteristischen Eigenschaften wie ganzjdhrige Territorialitit,
monogame Sozialstruktur, tropisches Verbreitungsgebiet und
moglicherweise auch ein reduzierter Sexualdimorphismus (z.R.
ARMSTRONG, 1963; FARABAUGH, 1982; VON HELVERSEN, 1980; KUNKEL, 1974;
THORPE, 1972) scheinen, soweit bekannt, auch filir die duettierenden
Primatenarten zuzutreffen. Diese gemeinsamen Eigenschaften diirften
auf die selektiven Bedingungen hinweisen, die die Evolution
akustischer Duette beginstigen und lassen annehmen, dass den
Duettgesdngen verschiedener Arten mOglicherweise Zhnliche Funktionen

zukommens.

Tatsdchlich haben verschiedene Autoren immer wieder auf
Ahnlichkeiten zwischen Gibbon— und VogelgesZngen hingewiesen
(BOURRET, vermutl. 1947:21; DANDELOT, 1960, zit. in GOUSTARD,
1965:361; DELACOUR, 1934:9, 1942:39; GITTINS, 1978; GOUSTARD,

1965:394; TEMBROCK, 1963:330; TENAZA, 1976:37).

Bereits mehrfach wurden funktionelle Erkldrungen fiir
Gibbongesinge vorgeschlagen, von denen die meisten die territoriale
Verteidigung (BROCKELMAN, 1975; CARPENTER, 1940, 1976; ELLEFSON,
19743 MARSHALL et al., 1972; MARSHALL & MARSHALL, 1976; TEMBRROCK,

1974; TENAZA, 1975b), die Stdrkung des Gruppen— oder



Paarzusammenhalts (CHIVERS, 1976; GOUSTARD, 1979; TEMBROCK, 1970;
TENAZA, 1976) oder beides betonen (APFELBACH & DELGADO, 1970;
CHIVERS, 1974; LAMPRECHT, 1970; SCHROPEL, 1977). Dies sind
gleichzeitig auch die beiden Funktionen, die den Duettgesingen von
Végeln hauptsichlich zugeschrieben werden (z.B. FARABAUCH,

1982:119).

LAMPRECHT (1970:202) vermutete zwar, dass dem Gesang der
Siamangs wahrscheinlich keine einfache Bedeutung zukommt, sondern
dass eher eine multiple Funktion angenommen werden muss. Die in
bisherigen Arbeiten hergeleiteten Interpretationen vermochten aber
die enorme KomplexitZt der Struktur von Siamang—-Duetten nicht zu
erkldren. Hypothesen, wonach durch Duettgesang der Paar—- oder der
Gruppenzusammenhalt gestirkt werde, bieten vielleicht diesbeziiglich
vielversprechende Erkldrungsmodelle. So vermutete WICKLER (1980),
dass die Duettbeziehungen zwischen zwei Partnern zu Beginn der
Paarbildung gelernt werden miissen. Diese anfiZnglich zu erbringende
Lerninvestition wiirde die Wahrscheinlichkeit eines Partnerwechsels
reduzieren, weil ein in seinen Duettbeziehungen auf einen Partner
“eingespieltes” Individuum mit jedem neuen Partner auch die

Lerninvestition neu erbringen miisste.

Um diese Hypothese zu unterstiitzen, missen folgende Bedingungen
erfiillt sein:
1. Die Verbesserung des Duettierens muss eine
notwendige Vorbedingung fiir die Paarung sein.
2. Duette missen paarspezifisch sein.
3. Paarspezifitidt muss auf einer partnerspezifischen

Duettbeziehung von einem Partner oder von beiden beruhen.



Es ist bis jetzt meines Wissens noch flir keine duettierende Art
(weder fiir Vigel noch fiir Primaten) ein Fall bekannt, in dem gezeigt
worden wdre, dass diese drei Bedingungen erfiillt sind, die fiir die

oben genannte paarbindende Funktion vorausgesetzt werden miissen.

Der Duettgesang von Siamang-Paaren zeigt paarspezifische
Figenschaften (LAMPRECHT, 1970:196f). Diese Eigenschaften kdnnten
lediglich auf der Addition individueller Eigenschaften der beiden
Sdnger beruhen, oder aber aus partnerspezifischen Gesangsbeziehungen
resultieren und also auf einer gesanglichen Anpassung eines
Paarpartners an den andern oder einer gegenseitigen Anpassung beider

beruhen.

Der Vergleich von paarspezifischen Eigenschaften des
Duettgesangs eines Siamangs mit unterschiedlichen Duettpartnern
sollte es ermdglichen, die heiden alternativen
ErkldrungsmSglichkeiten gegeneinander zu testen. Zusdtzliche
Informationen kOnnen erwartet werden aus einer Untersuchung, in
welcher Art und Weise sich diese Verinderungen einstellen wiirden

(z.B. in welcher ZeitabhZngigkeit, mit welcher Konstanz usw.).

In einem experimentellen Ansatz sollen hier Veridnderungen der
strukturellen Merkmale des Duettgesanges beim Partnerwechsel
aufgezeigt und auf ihre mdglichen Implikationen fiir funktionelle

Erkldrungen des Duettierens untersucht werden.



2. MATERIAL, METHODEN UND RAHMENBEDINGUNGEN

2.1 MATERIAL UND METHODEN

Der Duettgesang von vier Siamangs wurde qualitativ und quantitativ
untersucht. Die in der Schweiz gehaltenen Tiere lebten im
Zoologischen Garten von Ziirich und im Zoo Seeteufel in Studen bei
Biel. Zwischen den beiden Zoos wurde ein Siamang (Narong, Na)
ausgetauscht, ein weiterer Siamang (Bohorok, Bh) wurde im Zoo Ziirich
selbst umverpaart, so dass im Endeffekt zwei neue Paare entstanden.
Regelmdssige Beobachtungen erfolgten im Zoologischen Garten Ziirich
in der Zeit vom 14.8.1980 bis 28.4.1982, im Zoo Seeteufel in drei
mehrtdgigen Blocks zwischen dem 6.7.1981 und dem 24.11.1981. Spiter
wurden in beiden Zoos nur noch gelegentliche Beobachtungen
durchgefiihrt. Ergidnzende Beobachtungen wurden an den Siamangs der

zoologischen Girten Frankfurt und Miinchen (Deutschland) vorgenommen.

Um den Duettgesang der Tiere in verschiedenen Stadien der
Umpaarung zu vergleichen, wurden die Gesinge vor, wdZhrend und nach
dem Partnertausch aufgezeichnet. Fiir die Tonaufnahmen wurden die
Gerdte UHER 4200 Report Stereo S und UHER 4200 Report Stereo IC (mit
Bandgeschwindigkeit 9.5 cm/sec) verwendet, sowie ein AKG
Richtmikrophon. Die Bandaufnahmen der Siamangs wurden durch AbhGren
und unter Benutzung einer Stoppuhr, sowie sonagraphisch ausgewertet.
Die Sonagramme wurden mit den Sonagraphen KAY ELECTRIC 6061B und
dem Ubiquitous Spectrum Analyzer UA-500A (NICOLET SCIENTIFIC

CORPORATION) und der Filmkamera RECORDINE bergestellt.
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Ergidnzend zu den Verhaltensprotokollen wurde im Zoologischen

Garten Ziirich ein Tonfilm (8 mm) angefertigt.

Die nicht-parametrischen Testmethoden wurden von SIEGEL (1956)

ibernommen und zweiseitig angewandt, sofern nicht anders vermerkt.
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2.2 TIERBESTAND

Es folgt eine Liste der untersuchten Siamangs mit ihren wichtigsten
Lebensdaten. Die hier als Wildfdnge bezeichneten Tiere gelangten
alle im Alter von wenigen Jahren in die zoologischen GiZrten. Fiir die
Einteilung der Altersklassen wurden die Angaben von CHIVERS (1972)

tibernommens.

Tonaufnahmen von folgenden Individuen gelangten in dieser

Untersuchung zur Auswertung:

Narong (Na), Mdnnchen, adult. Geboren ungefdhr 1967, Wildfang. Ab
5.10.1973 im Zoologischen Garten Zirich gehalten, dort mit Ra
verpaart. Erste Nachzucht am 15.6.1974, dann in regelmidssigen
Absténden sieben weitere Geburten, die letzte am 26.8.1981. Am
14.7.1981 an den Zoo Seeteufel abgegeben. Dort gestorben am

19.5.1982. Befund: Chronische Nierenerkrankung.

Gaspa (Ga), Weibchen, adult. Geboren ungef@hr 1963, Wildfang. Von
etwa 1967 bis 1980 im Zoo Seeteufel, ab etwa 1969 mit Bb ohne
Nachwuchs als Paar gehalten. Ab 21.7.1980 im Zoologischen Garten
Zirich mit Na als Paar gehalten. Ein Junges am 26.8.1981 geboren.
Seit 12.8.1981 mit Bh als Paar gehalten. Trotz Paarungen beil

Abschluss der Untersuchungen kein Nachwuchs von diesem Paar.

Bohorok (Bh), Sohn von NatRa, bei Beginn der Untersuchung
(10.1980) subadult bis adult (5.5 Jahre alt, Dauerbezahnung

vollstdndig durchgebrochen und ausgebildet, Gesang nicht von dem
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adulter Siamang-Minnchen zu unterscheiden). Geboren am 23.6.1975 im
Zoologischen Garten Ziirich, Handaufzucht. SpiEter zusammen mit seiner
jingeren Schwester Ch aufgewachsen und als Paar gehalten. Seit
12.8.1981 mit Ga zusammen als Paar gehalten. Bis zum Abschluss der

Untersuchung noch kein Nachwuchs.

Vreneli (Vr), Weibchen, adult. Geboren ungefzhr 1963, Wildfang.
Seit etwa 1967 im Zoo Seeteufel. Ab 1.9.1977 mit Ta — einem hier
nicht untersuchten Siamang-Madnnchen — als Paar gehalten, bis zu
dessen Tod (26.6.1979). Ein Junges am 19.2.1979 geboren. Ab
14.7.1981 zusammen mit Na als Paar gehalten. Nach dem Tod von Na

(19.5.1982) wieder einzeln gehalten. Ein Junges am 1.8.1982 geboren.

Folgende Siamangs sind in dieser Arbeit wegen ihrer engen

Beziehungen zu den untersuchten Tieren desweitern von Bedeutung:

Bobby (Bb), Minnchen, adult. Geboren ungefzhr 1958. Wildfang aus
Sumatra. Kein Nachwuchs von diesem Tier, da vermutlich nicht
zeugungsfahig. Ab 12.12.1961 im Zoologischen Garten Frankfurt, dort
zusammen mit Ti als Paar gehalten. Ab etwa 1969 im Zoo Seeteufel,
dort zuerst mit Ga als Paar, ab 21.7.1980 mit Ra als Paar gehalten.

Am 8.10.1981 gestorben. Befund: Klebsiella—-Infektion.

Ratana (Ra), Weibchen, adult. Geboren ungefZhr 1963, Wildfang aus
Sumatra (nach Angaben von SCHULTZ, 1972). Ab 15.6.1965 im
Zoologischen Garten Ziirich, dort zusammen mit Na als Paar gehalten.
Das Paar zog mehrmals nach (siehe unter Na). Ab 21.7.1980 im Zoo

Seeteufel, dort mit Bb als Paar gehalten. Kein Nachwuchs. Seit dem
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Tod von Bb (8.10.1981) einzeln gehalten.

Chandra (Ch), Tochter von NatRa, zu Beginn der Untersuchung
(10.1980) juvenil (4Jahre alt, Gesang noch nicht vollstidndig
ausgebildet). Geboren am 24.12.1976 im Zoologischen Garten Zirich,
Handaufzucht. Spdter mit ihrem Hlteren Bruder Bh aufgewachsen und
als Paar gehalten. Seit 12.8.1981 mit Fa und Da, zwei juvenilen,

handaufgezogenen Minnchen zusammen gehalten.

Familiengruppe, bestehend aus Kobi (Ko), Mdnnchen, und Christeli
(Cr), Weibchen, beide adult, etwa 1963 geboren, Wildfdnge, ab etwa
1968 im Zoo Seeteufel als Paar gehalten, und ihren Jungen

Liseli (Li), Weibchen, geboren 22.7.1977,und

Ali (Al), Minnchen, geboren 11.10.1979, zu Beginn der Untersuchung

im juvenil- (Li) und im infans-I-Stadium (Al).
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2.3 RAUMLICHE VERHALTNISSE

Im Zoologischen Garten Zlirich wurden zwei Siamang-Gruppen
gleichzeitig im "Alten Menschenaffenhaus"” gehalten. Es standen dafiir
zwel aneinandergrenzende InnenkZfige (Fig. la und b), die durch eine
undurchsichtige (bemalte) Glasscheibe getrennt waren, zur Verfiigung:
der kleinere Kifig Nr. 5 (16 m?, 4 m H8he) und der mehr als doppelt
so grosse Kdfig Nr. 6 (40 m?, 4 m HShe). Beide Siamang-Gruppen
hatten abwechslungsweise Zugang zu einem gerZumigen Aussenkidfig (30
m®, 4.6 m HShe) (Fig. lc). Alle Kifige waren mit einem ausgedehnten
Klettergerlist aus Bambus und Seilen ausgestattet. Die Schlafboxen
waren direkt unter den Innenk#figen gelegen (2.4 m?, 2.5 m HShe fiir
Kifig 5, bzw. 4.8 m®, 1.6 m HShe fiir Kifig 6) und einander gegeniiber
aufgestellt. Da aufgrund von Erfahrungen mit Gibbons im Zoologischen
Garten von Ziirich (IBSCHER, 1964 und pers. Mitt.) bewusst darauf
geachtet wurde, dass die beiden Gruppen keinen Sichtkontakt hatten,
war im Trenngang zwischen den beiden Schlafboxen ein Vorhahg als
Sichtschutz installiert worden. Die beiden Gruppen konnten sich aber

zu jeder Zeit hGren.

Im Zoo Seeteufel wurden drei Siamang—Gruppen gleichzeitig
gehalten. Jede Gruppe hatte einen Aussenk#fig (ca. 25 m?, 2.5 m
HShe) zur Verfiigung, der mit einem rostfreien Metallrohrgeriist und
Kletterseilen, sowie einer h8lzernen Schlafbox mit Schiebetiir (2 m?,
1 m H6he) ausgestattet war. Zwei der Kidfige (Kdfig 1 und 2) standen
mit der Lingsseite in einem spitzen Winkel zueinander, so dass der
Zwischenraum an der schmalsten Stelle etwas iiber einen Meter betrug

(Fig. 2a und b). Die Tiere dieser beiden Gruppen konnten sich hier
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also beriihren, wenn sie gegenseitig die Arme bis zur Schulter durch
das Gitter streckten. Der dritte Kidfig war iber 10 m entfernt auf
dem Dach eines etwa 3 m hohen Gebdudes (Fig. 2c¢c). Die
Sichtverbindung zum dritten K&fig war durch einige BZume und

Buschwerk behindert.

Die Winterquartiere aller drei Gruppen befanden sich abseits,
in einem weiteren Gebiude. Zwei Kifige (Kifig Wl und W2, 18 m?, 2 m
HShe, resp. 14 m®, 2 m H8he), die im Obergeschoss untergebracht
waren, lagen sich mit etwa 3.5 m Abstand gegeniiber. Der Sichtkontakt
war zwar verstellt, aber doch gegeben. Der Kifig der dritten Gruppe
(Kdfig W3, 6 m?, 3 m HShe) befand sich im Erdgeschoss und war vom
Publikum einzusehen. Nur zum Reinigen des Kdfigs wurde die Gruppe in
ein kleines, mit dem Ki#fig verbundenes oberes Abteil (2 m?, 2 m
Hohe) gewechselt. Dieses Abteil grenzte an den kleineren der beiden
anderen Siamang-KZfige. Die Gruppe hatte weder im grossen Kdfig noch
im kleinen Abteil Sichtkontakt zu den anderen Siamangs. Auch die
Kdfige im Winterquartier waren mit Kletterstangen versehen. Die
Schlafboxen der ersten beiden Gruppen waren dieselben wie diejenigen
im Sommerquartier. Die dritte Gruppe schlief auf Matten, die unter
der Kifigdecke aufgespannt waren. Wie in Zirich standen alle Tiere

jederzeit in HOrverbindung untereinander.
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5 (a) und Nr. 6 (b) im

Siamang-Innenkifige Nr.

la-b:

Fig.

.1982).

5

Zoologischen Garten Zirich (3



Fig. lc: Siamang—Aussenkdfig im Zoologischen Garten Zirich

(3.5.1982).
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Fig. 2a-b: Siamang-Aussenkdfige Nr. 1 (a) und Nr. 2 (b) im Zoo

Seeteufel/Studen (3.9.1981).



Fig. 2c: Siamang-Aussenkdfig Nr. 3 im Zoo Seeteufel/Studen

(3.9.1981).
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2.4 VERANDFRUNGEN DER GRUPPENZUSAMMENSETZUNG

Im Zoologischen Garten Ziirich bestanden die beiden Siamang-Gruppen
zu Beginn der Untersuchung im Oktober 1980 aus je einem Paar
(Fig. 3). Das adulte Paar NatGa war im kleineren Kifig 5
untergebracht. Beide Tiere sangen mehrmals tdglich und wurden
regelmissig bei Paarungen beobachtet. Ga hatte am 26.8.1981 eine
Frih— und Steissgeburt (der Fotus, ein Weibchen, wog nur 152 g). Bei
einer Tragzeit von 230 bis 239 Tagen (HILL, 1967; LaMALFA, 1969)
muss die Konzeption nach dem 30. Dezember 1980 erfolgt sein,
vermutlich etwa 1 bis 2 Monate spidter. Das jlingere Paar, das aus den
Geschwistern Bh+Ch bestand, belegte den Kdfig 6. Es wurden keine
Paarungen zwischen den beiden beobachtet. Sie sangen mehrmals
tdglich zusammen. Ch produzierte aber noch nicht den typischen
Adultgesang und schwieg auch meistens wdhrend eines grossen Teils
des Gesanges.

Am 14.7.1981 wurde Na an den Zoo Seeteufel abgegeben. Seine
ehemalige Partnerin Ga blieb wihrend des folgenden Monats allein. Am

12.8.1981 wurde ihr Bh zugesetzt.

Die Ausgangskonstellation in Studen bestand aus zwei Siamang-
Gruppen und einem Einzeltier. Das einzelne Weibchen Vr bewohnte seit
dem 26.6.1979 allein den Kifig 1. Gleich daneben war das Paar Bb+Ra,
seit dem 21.7.1980, im K&fig 2 untergebracht. Es wurden regelmissig
Paarungen beobachtet. Zu einer Konzeption kam es aber nie. Die
Familiengruppe Ko+Cr(+Li+Al) befand sich im etwas weiter entfernten
K&dfig 3. Auch hier wurden regelmidssig Paarungen zwischen den Adulten

beobachtet. Zwischen dem 4. und 13. Mai 1981 dirfte eine Konzeption
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erfolgt sein; am 28.12.1981 gebar Cr ein gesundes junges Minnchen.
Sowohl das einzelne Weibchen Vr wie auch die beiden Gruppen in

Studen sangen mehrmals tZglich.

Am 14.7.1981 traf aus Zirich das Mdnnchen Na ein, das zu Vr in
den Kdfig 1 einquartiert wurde. Beide Tiere blieben bis zum Tod von
Na, am 19.5.1982, zusammen. Am 1.8.1982 gebar Vr ein junges

Weibchen.

B oo oo D

Chandra (Ch)

Zuarich

Narong (Na)
Gaspa ( Ga)

Vreneli (Vr)

Studen

Bobby ( Bb)
Ratana ( Ra)

T

T T T T T T T T T T T T T
NovI Dec' Jcml Febl Marl AprI May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec Jan Feb Mar Apr May
1980 1981 1982

Fig. 3: Verinderungen der Gruppenzusammensetzung, schematische

Darstellung des zeitlichen Verlaufes.

1 Neuverpaarung von NatVr, 14.7.1981

[}

2 Neuverpaarung von Bh+Ch, 12.8.1981
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2.5 DEFINITIONEN ZUR BIOAKUSTIK

Als Elemente werden hier LautZusserungen bezeichnet, die keine
zeitliche Unterbrechung aufweisen und die im Sonagramm durch eine
kontinuierliche Spur entlang der zeitlichen (horizontalen) Achse
reprédsentiert sind. Die Lautelemente der Siamangs werden alle beim
Ausatmen erzeugt (LAMPRECHT, 1970:189; im Widerspruch zu TEMBROCK,
1974:178 und WELCH, 1911:358) und lassen sich nach ihren
Klangeigenschaften grob in vier Gruppen (Klassen) einteilen:
Heullaute, Bellaute, Jauchzer und Schreie.

Diese Klassen kOnnen weiter in Lauttypen aufgegliedert werden,
diese feineren Kategorien sind jedoch graduell ineinander

tber fihrbar.

Die Gesangselemente werden bevorzugt in bestimmten
Kombinationen geZussert, die hier als Motive bezeichnet werden
(nach THIELCKE, 1961:285).

Grossere gesangliche Einheiten lassen sich voneinander
abgrenzen aufgrund charakteristischer HZufigkeiten, mit denen die
einzelnen Lautklassen zur Anwendung kommen, und aufgrund von
Unterschieden in der Organisation, die die einzelnen LautHdusserungen
untereinander verbindet. Diese grOsseren Einheiten werden hier als
Sequenzen bezeichnet, in Anlehnung an die Terminologie von HAIMOFF
(1981, in press). Die Sequenz wird hier also als ein Sonderfall der
Strophe (nach der Definition von TEMBROCK, 1977:33) verstanden.

Als Gesang wird hier bezeichnet, was die von THORPE (1961:15)
angefiihrten Kriterien erfiillt: "What is usually understood by the
term song is a series of notes, generally of more than one type,

uttered in succession and so related as to form a recognizable
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sequence or pattern in time"”, oder kiirzer gesagt: Gesang besteht aus
"Strophenfolgen mit nicht-zufdlliger Folgewahrscheinlichkeit"”
(TEMBROCK, 1977:33). Die Gesidnge sind untereinander durch ein hier
willkiirlich festgelegtes Intervall von mindestens 5 Minuten
getrennt.

Unter einem Duett werden die gemeinsamen LautZusserungen
zweier Tiere verstanden, die in einer zeitlichen und/oder
motivlichen Abhingigkeit zueinander stehen (WICKLER, 1974; SEIBT &
WICKLER, 1982); ein Duettgesang ist demnach ein Gesang, der sich
aus den in zeitlicher und/oder motivlicher Verschrinkung geXusserten
Gesangsanteilen zweier Individuen zusammensetzt.

Ein Konzert entsteht, wenn mehr als zwei Tiere mit ihren
Gesingen aufeinander Bezug nehmen (TEMBROCK, 1974:189). Als Chor
wird hier das ungeordnete Zusammensingen mehrerer Individuen

verstanden.
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2.6 BESCHREIBUNG DER LAUIKLASSEN UND —-TYPEN

Die hier verwendete Einteilung der Gesangselemente lehnt sich an
diejenige von LAMPRECHT (1970) und HAIMOFF (1981) an und wurde in
erster Linie nach den physikalischen Eigenschaften und dem
zeitlichen Muster der Laute, also nach strukturellen oder
syntaktischen Aspekten (MARLER, 1965; TEMBROCK, 1974) vorgenommen.
Es werden die wichtigsten Lautkategorien kurz definiert;
detailliertere Angaben finden sich bei HAIMOFF (1981), LAMPRECHT

(1970) und SCHROPEL (zit. in TEMBROCK, 1974).

Heullaute (=booms) (F: 310-400 Hz; 0.05-0.9 sec)
(“howling”, SCHROPEL, zit. in TEMBROCK, 1974;

“booms”, CHIVERS, 1974; FOX, 1977; HAIMOFF, 1981)

Heullaute sind tiefe, uuu-#hnliche TCne, die meist bei geschlossenem
Mund und maximal gebl#Zhtem Kehlsack oder beim Aufblasen desselben
ausgestossen werden. Sie erfolgen meist in der Ruhestellung (in
sitzender oder hidngender Stellung) des Sidngers. Anhand ihrer
zeitlichen Ausdehnung, ihrem Frequenzverlauf und ihrer Assoziation
mit weiteren Lautelementen kSnnen sehr viele verschiedene Typen
unterschieden werden. Da aber alle Ubergangsformen vorkommen, k®nnen
die HeultSne nicht immer mit Sicherheit den einzelnen Typen
zugeordnet werden. Es werden hier vier verschiedene Typen
unterschieden: kurze, lange und ansteigende Heullaute und

Grunzlaute, die in unterschiedlichen Kontexten vorkommen kOnnen.
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a) Die kurzen Heullaute treten vor allem einzeln auf, gereiht, als
zweiter Laut eines Paares von Heullauten (entspricht den
“diphasic”-booms bei Chivers, 1974), oder unmittelbar vorgingig

eines Bellautes, Jauchzers oder Schreies.

b) Die langen Heullaute treten meist einzeln oder als erster Laut in

einem Paar von Heullauten auf.

c) Die ansteigenden Heullaute (“ascending booms”, HAIMOFF,1981)
werden fast ausschliesslich als erster Laut eines Paares von
Heullauten gedussert. Diese speziellen Heulpaare treten in drei
verschiedenen Kontexten auf: l.-entweder einzeln, 2.-unmittelbar vor
einem Jauchzer, oder 3.-in den einleitenden Stadien der
Duettsequenz, unmittelbar vor dem Schrei (siehe unten).

Wahrend der kurze und der lange Bellaut sowohl vom Miannchen wie vom
Weibchen gebracht werden, beschreibt HAIMOFF (1981) den ansteigenden
Heullaut nur fiir das Mdnnchen. In der Regel wird dieser

Lauttyp tatsdchlich nicht von Weibchen geZussert, eines der hier

untersuchten Tiere (Vr) verwandte ihn jedoch regelmissig.

d) Die Grunzlaute sind kurze, leise Laute, die, obwohl von CHIVERS
(1974) nur fir Weibchen beschrieben, von beiden Geschlechtern
abgegeben werden. Der Kehlsack wird dazu nur minimal aufgebldht. Die
strukturellen Eigenschaften der kurzen Heullaute sind Zhnlich denen
der kurzen Heullaute, abgesehen von der unterschiedlichen
Lautstdrke. Die Grunzlaute werden zu Beginn des Gesanges abgegeben.
Den Grunzlauten #Zhnliche Vokalisationen werden bei der
Nahrungsaufnahme gedussert (“glunks”, CHIVERS, 1976:119; FOX,

1977 :442), beim Erblicken des fiitternden Tierpflegers, und in friihen
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Stadien einer Alarm—Reaktion (“soft grunts”, CHIVERS, 1976:119).
Diese Laute sind vermutlich in ibrer Struktur nicht von den hier

beschriebenen verschieden.

Bellaute (F: 650-1042 Hz; 0.08-0.42 sec)
(“barking sounds”, SCHROPEL, zit. in TEMBROCK, 1974;

“barks”, CHIVERS, 1974; FOX, 1977; HAIMOFF, 1981)

Zusammen mit den Heullauten stellen die Bellaute den Hauptanteil der
LautZusserungen eines Siamang-Gesanges. Sie werden einzeln oder
gereiht ausgestossen und fast stets durch einen kurzen Heullaut
eingeleitet. Der Mund wird missig weit geSffnet, die ZiZhne bleiben
dabei durch die Lippen bedeckt. Auch hier kUnnen die einzelnen Typen
durch progressive Veridnderungen der entsprechenden Parameter

kontinuierlich ineinander iibergehen.

a) lange Bellaute (in der Folge mit 1B abgekiirzt; F: ca. 770-1042
Hz; 0.17-0.42 sec):

Dieser Lauttyp ist nur von Weibchen bekannt (obwohl angezweifelt von
FOX, 1977) und wird in der Regel in beschleunigten Serien geXussert.
Die Beschleunigung wird erreicht sowohl durch Verkilirzung der
Lautelemente als auch der Intervalle. Mit zunehmendem Tempo und
anschwellender Lautstirke geht das lange Bellen kontinuierlich in
das kurze, schnelle Bellen (siehe unten, Typ b) iiber. Mit der
Beschleunigung einher geht eine Verkiirzung und ein kontinuierlicher
Frequenzanstieg der kurzen Heullaute, die jedem Bellaut unmittelbar
voranstehen. Dieser Anstieg (“raised bass”, MARSHALL & MARSHALL,

1976) zeigt Intensitdtsunterschiede bei den verschiedenen Weibchen.
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b) kurze Bellaute mit schnellem Rhythmus (abgekiirzt mit loc; F:
720-980 Hz; 0.08-0.22 sec):

Im Gegensatz zu den langen werden kurze Bellaute von beiden
Geschlechtern geZussert. Dieser Lauttyp kann koninuierlich aus dem
langen Bellen des Weibchens hervorgehen. V8llig unvermittelt
abgegebene schnelle Bellserien, die wihrend des Gesanges regelmissig
auftreten, haben dieselbe Struktur. Entsprechend der von HAIMOFF
(1981) vorgeschlagenen Bezeichnung “locomotion call” ist dieser
Lauttyp fast stets mit rascher Fortbewegung des singenden Tieres
verbunden. Dies steht im Widerspruch zu Angaben von BENCHLEY (1942,
zit. in NAPIER & NAPIER, 1967), wonach die Siamangs wZhrend ihrer
Gesangsdarbietung still sitzen. WZhrend dieser Husserst schnellen
Lautfolge wird der Mund zwischen den einzelnen Bellauten nicht mehr

ganz geschlossen.

c) kurze Bellaute mit langsamem Rhythmus (in der Folge als kBl
abgekiirzt; F: 650-890 Hz, 0.23-0.39 sec):

Dieser Typ von Bellauten wird von beiden Geschlechtern einzeln oder
in Serie abgegeben, oft mit unregelmissigen Abstdnden und ebenfalls
wie der Belltyp a (1B) entweder in Ruhestellung oder wdZhrend
gemdssigter Fortbewegung. Dieser Belltyp kann kontinuierlich aus den

kurzen Bellauten des Typs b (loc) hervorgehen.

Jauchzer (in der Folge als J abgekiirzt; F: 500-1080 Hz; 0.55-0.8
sec)

(“rejoicing”, SCHROPEL, zit. in TEMBROCK, 1974;

“eryv”, FOX, 1977;

“ululating scream”, HAIMOFF, 1981)
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Dieser lange, oft leicht abfallende Laut wird bei maximal geblihtem
Kehlsack und weit aufgerissenem Mund abgegeben. Die ZZhne werden
dabei nicht entbldsst. Der Laut wird nur einzeln geZussert und zwar
meist in Ruhestellung, manchmal bei langsamer Fortbewegung.

Der Jauchzer wird stets mit ganz bestimmten Lauten assoziiert.
Die so entstehende Lautfolge entspricht einem Motiv bei
Vogelgesdngen (THIELCKE, 1961). Den Jauchzern aller untersuchten
Tiere geht ein Paar von Heullauten voran, von denen der erste ein
ansteigender, der zweite ein kurzer Heullaut ist. Der zweite
Heullaut schlidgt, #Zhnlich wie bei den Bellauten, direkt in den
Jauchzer um. Dem Jauchzer folgt fast stets eine Folge kurzer,
schneller Bellaute (Typ b). Individuelle Merkmale treten in dieser
Lautklasse besonders deutlich zutage und Zussern sich unter anderem
im Zeitintervall zwischen dem ansteigenden und dem kurzen Heullaut
bzw. dem ansteigenden Heullaut und dem Einsetzen des Jauchzers, in
der Anzahl der dem Jauchzer folgenden Bellaute und im
Frequenzverlauf des Jauchzers selbst. Diese Parameter zeigten
deutliche individuelle Unterschiede und waren bei jedem der
untersuchten Tiere recht konstant. Ahnliche Unterschiede fand
LAMPRECHT (1970:197) zum Teil auch bei den von ihm untersuchten
Tieren. Es werden hier zwei Typen von Jauchzern unterschieden:

a) der Jauchzer im Duett (Jauchzer-I) und

b) der Jauchzer ausserhalb des Duetts (Jauchzer-I11).
Die beiden Typen unterscheiden sich je nach Individuum mehr oder
weniger deutlich in der Linge des Jauchzerlautes, der Struktur und
der Anzahl der nachfolgenden Bellaute. Das Jauchzer—-II-Motiv wird
meistens noch durch ein abschliessendes Paar von Heullauten erginzt.
Auch dieses Heulpaar bestand bei den untersuchten Tieren aus einem

ansteigenden und einem nachfolgenden kurzen Heullaut (von denen der
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letztere bei Na oft fehlte). Bei dem von HAIMOFF (1981) untersuchten
Tier war es anders, einem ansteigenden folgte ein langer Heullaut.
Jauchzer wurden von LAMPRECHT (1970), FOX (1977) und HAIMOFF
(1981) nur fiir Mdnnchen beschrieben. In der Mehrzahl der mir
bekannten FZlle trifft das auch zu. Nur eines der hier untersuchten
Weibchen (Vr) Husserte regelmdssig Jauchzer in seinen Gesingen, die
in ihren Eigenschaften in keiner Weise aus der Variationsbreite
mannlicher Jauchzer herausfielen. Es handelte sich dabei stets um
Jauchzer vom Typ II, einschliesslich des ganzen, oben beschriebenen
Jauchzermotivs. Ahnliches scheint auch SCHROPEL (zit. in TEMBROCK,

1974) gefunden zu haben.

Schrei (F: 800-1210; 1.6-1.9 sec)
(“climax”, FOX, 1977;

“bitonal scream”, HAIMOFF, 1981)

Dieser Laut besteht aus zwei verschiedenen Phasen, die sich deutlich
in ihrer Frequenz unterscheiden und fast stets mit minimaler
zeitlicher Unterbrechung nacheinander abgegeben werden. Nach der
hier verwendeten Definition handelt es sich bei den beiden Phasen um
zwei verschiedene Elemente. Die konsequente Verkniipfung der beiden
Laute und der unten beschriebene Mechanismus des Phasenwechsels
liessen es sinnvoll erscheinen, beide in der selben Lautklasse
zusammenzufassen.

HAIMOFF (1981:132, in press) nimmt an, dass wihrend der ersten
Phase der aufgeblasene Kehlsack durch Anti-Resonanz die
Basalfrequenz des Lautes “herausfiltert”, ein Effekt, der erst beim

Entleeren des Kehlsackes in der zweiten Phase aufgehoben wird. Dem
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menschlichen Ohr erscheint die erste Phase stets niederfrequenter
als die zweite. LAMPRECHT (1970) und HAIMOFF (1981) fanden in ihren
Sonagrammen aber ein gegenteiliges Bild: die Basalfrequenz der
ersten Phase des Schreies lag scheinbar hSher als die der zweiten
Phase. Gute Tonaufnahmen der Minnchen Na und Bh liessen aber in den
Sonagrammen deutlich ein weiteres Frequenzband unter der
vermeintlichen Basalfrequenz der ersten Schrei-Phase erkennen (siehe
z.B. Fig. 4). Die eigentliche Basalfrequenz der ersten Phase scheint
aber zumindest teilweise herausgefiltert zu werden.

Die erste Phase des Schreies besteht aus einem langgezogenen
Laut von ca. l.4 sec Dauer, bei relativ konstanter Frequenz. Dabei
ist der Kehlsack maximal geblzht, und der Mund wird sehr weit
aufgerissen, so dass die Zihne entblUsst werden. Die zweite Phase
variiert stark in Dauer und Frequenzverlauf. In der Regel ist die
zweite Phase erheblich kiirzer als die erste und meist von
abfallendem Frequenzverlauf. Der Kehlsack ist hier nicht mehr
maximal gebldht, die ZZhne sind nicht entblBsst. Der Schrei wird
stets nur einzeln gedussert. Die zweite Phase kann in AusnahmefZllen
fehlen.

Der Schrei ist stets mit Fortbewegung verbunden; meist nimmt
das Tier nur eine kurze Ortsverdnderung vor, indem es sich beim
Schrei auf einen anderen Platz schwingt, manchmal erfolgt auch nur
eine Stellungsver&@nderung.

Ahnlich wie der Jauchzer ist auch der Schrei mit ganz
bestimmten Laut—-Elementen assoziiert. Er wird durch einen kurzen
Heullaut eingeleitet, bei manchen Individuen durch ein
Heullaut-Paar; letzteres besteht dann aus einem ansteigenden
Heullaut, gefolgt von einem kurzen. Dem Schrei wird bei manchen

Tieren noch eine Reihe von kurzen, schnellen Bellauten (Typ b)
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hinterhergeschickt. So entsteht ein Motiv, das dem Motiv mit
Jauchzer sehr #hnlich ist. Auch hier fallen wieder viele
individuentypische Merkmale auf, sowohl in Frequenzverlauf und
Intensitdt des Schreies, als auch in Anzahl, Struktur und
Intervallidnge der den Schrei begleitenden Motivelemente. Der Schrei
ist nur vom MZnnchen bekannt. Bei dem von RUHMEKORF (1963)
urspriinglich als Weibchen beschriebenen Siamang liess sich das
Geschlecht damals nicht eindeutig bestimmen (RUHMEKORF, pers.
Mitt.), das Tier konnte aber spiter eindeutig als MZnnchen

identifiziert werden.
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2.7 GESANGSAUFBAU

Der Aufbau eines Siamang-Gesanges erfolgt in der Regel nach einem
festen Schema: Er wird nur zu Beginn durch die introductory sequence
eingeleitet, danach werden bis zum Schluss des Gesanges mehrere Male
abwechselnd die organizing sequence und die Duettsequenz
vorgetragen. Die vorliegende Untersuchung iiber Veridnderungen des
Duettgesanges bei der Umpaarung beschridnkt sich auf die beiden
letztgenannten Sequenzen, die auch den grossten Teil des Gesanges
ausmachen. Nur diese beiden Sequenzen sollen im folgenden kurz
beschrieben werden. Detailliertere Angaben zur Organisation der

Sequenzen finden sich bei LAMPRECHT (1970) und HAIMOFF (1981).

organizing sequence

(“Zwischenphase” LAMPRECHT, 1970)

Diese Sequenz dauert meist 15 bis 60 sec, kann aber in speziellen
Fdllen Uber mehrere Minuten ausgedehnt werden und ist auch in ihrem
Aufbau sehr variabel. Sie setzt sich zusammen aus Heullauten (Typen
a-c), Bellauten (Typen b und c¢) und Jauchzern (Typ II). Der hier
durch den Begriff organizing sequence abgegrenzte Gesangsabschnitt
wurde gegenilber der Auffassung von LAMPRECHT (1970) und HAIMOFF
(1981) eingeschrdnkt: Ein stets in individuell konstantem Intervall
zur vorangegangenen Duettsequenz gedusserter Jauchzer-II wird hier
zur Duettsequenz selber gez#Zhlt und nicht zur organizing sequence
(resp. zur Zwischensequenz).

Im Aufbau der organizing sequence desselben Paares konnten von
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Gesang zu Gesang Unterschiede auftreten, sodass in einem Gesang ein
Lauttyp besonders zahlreich, in einem anderen besonders selten sein
konnte. Es traten zahlreiche Lautkombinationen in der organizing
sequence auf, die dazu teilweise noch bei betrichtlicher
lokomotorischer Bewegung dargeboten wurden, flir die HAIMOFF
(1981:136) eine zufallsmdssige Organisation vermutete.

Wdhrend der organizing sequence traten vor allem zusammen mit
den kurzen, schnellen Bellauten (Typ b, loc) Phasen rascher
Fortbewegung auf. Diese Bellfolgen wurden oft von den beiden
Paarpartnern synchron gebracht, oft wurden sie aber auch nur vom
Mdnnchen gedussert und vom Weibchen mit kurzen Bellauten von
langsamem Rhythmus (Typ c, kB1l) begleitet. Die Bellaute wurden in
der Regel jeder von einem kurzen Heullaut eingeleitet. Daneben
wurden die Heullaute in der organizing sequence oft in Form von
Paaren gedussert, meist ein ansteigender (vom Mdnnchen) oder ein
langer (vom Weibchen) Heullaut gefolgt von einem kurzen. Die
Jauchzer wurden stets in Form der bereits beschriebenen Motive
gebracht.

Eine Reihe von Heullauten beschliesst in der Regel die Sequenz
beziehungsweise kennzeichnet den Beginn der Duettsequenz. Bei den
hier untersuchten Tieren Husserten die Minnchen bei dieser
Gelegenheit vornehmlich Paare von Heullauten. Es handelt sich hier
um dieselben Lautpaare, wie sie bereits fiir das Jauchzer-II-Motiv
beschrieben wurden (ein ansteigender gefolgt von einem kurzen
Heullaut), und tatsidchlich sind die Heulpaare auch hier am Schluss
der organizing sequence hZufig Bestandteile von Jauchzermotiven. In
vielen Fdllen folgt zum Beispiel dem kurzen Heullaut ein Jauchzer,
der so in die erste Phase der Duettsequenz zu liegen kommt (siehe

dazu Fig. 4, aber auch die publizierten Sonagramme von LAMPRECHT,
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1970:191; MARSHALL & MARSHALL, 1976:236). Auch HAIMOFF (1981:136f)
beschreibt fiir denselben Kontext Heulpaare, allerdings bestanden
diese bei dem von ihm untersuchten Siamang—-Minnchen aus jeweils
einem ansteigenden gefolgt von einem langen Heullaut.

Sowohl die Heullautpaare, als auch die fakultativ nachfolgenden
Jauchzer zeigen eine #Zhnlich konstante zeitliche Beziehung wie dies
auch filir die lautlichen Interaktionen der Duettsequenz
charakteristisch ist; diese das Duett einleitenden Laute kOnnen aber
durchaus auch fehlen, weshalb sie hier zur organizing sequence

gehSrig betrachtet werden.

Duettsequenz
("Duett”, LAMPRECHT, 1970;

“great call sequence”, HAIMOFF, 1981)

Die Duettsequenz dauert etwa 20-50 sec und setzt sich aus zwei
beschleunigten Bellserien des Weibchens zusammen, in die das
Minnchen an ganz bestimmten Stellen mit ganz bestimmten Lautfolgen
einsetzt (LAMPRECHT, 1970). Der Aufbau einer typischen Duettsequenz
ist in Fig. 4 dargestellt. Die beiden Bellserien des Weibchens
werden traditionellerweise auch als “great call” bezeichnet, ein
Begriff, der von BOUTAN (1913:33, “grand chant d'excitation”) fir
eine bestimmte Art von LautHusserungen eines Schopfgibbonweibchens
(Hylobates concolor leucogenys) gepridgt und spiter von verschiedenen
Autoren auf #Zhnliche Gesangsabschnitte von anderen Gibbonarten

iibertragen wurde (siehe z.B. MARSHALL & MARSHALL, 1976).
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Die Duettsequenz setzt sich aus Lauten aller Klassen zusammen.
Einige Lauttypen, wie die langen Bellaute (Typ a), der Jauchzer-I
und der Schrei, werden nur in dieser Sequenz geHussert.

Zu Beginn der Sequenz befinden sich beide Partner in
Rubestellung (sitzend oder hingend). Das Weibchen beginnt die
Duettsequenz mit rhythmischen, langen Bellauten (Typ a, 1B). Jeder
Bellaut wird von einem kurzen Heullaut eingeleitet. Diese erste
Bellserie wird zunehmend beschleunigt durch Verkiirzung von Lautdauer
und Intervall. Wdhrend der langen Bellaute Hussert das Mdnnchen
typischerweise nur die das Schrei-Motiv einleitenden Heullaute, die
aber auch fehlen kOnnen (dies regelmidssig bei Na). Mit der
Beschleunigung der Bellserie gehen die langen Bellaute
kontinuierlich in kurze, schnelle iiber (Typ b, loc). Gegen das Ende
der Bellserie setzt das Mdnnchen mit dem Schrei-Motiv ein.

Der Schrei ist in der Regel mit Fortbewegung verbunden: Das
Mannchen schwingt sich an dieser Stelle meist an einen anderen
Platz. Aber auch das Weibchen wird mit zunehmendem Belltempo aktiver
und beginnt kurz herumzuhangeln; beide Tiere kOnnen sich auch
gelegentlich nur mit einer Stellungsinderung begniigen. Die
Reihenfolge dieser Vorgidnge ist variabel; meist beginnt das Mdnnchen
zuerst die Bewegung, gefolgt von seinem Schrei, gleich darauf
erfolgt die Bewegung des Weibchens. Wie aus den Einzelbild-Analysen
der Filmaufnahmen hervorging, kommt es aber auch vor, dass das
Weibchen die Bewegung beginnt.

Dem Schrei folgen oft noch einige kurze Bellaute, danach geht
das Minnchen sofort zur Einleitung des Jauchzer—-I-Motivs iber: es
dussert das typische Heullautpaar.

Mit dem Ende des Schreies beendet das Weibchen die erste

Bellserie, um sogleich eine zweite Serie zu starten. Beide Tiere
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sind nun wieder in Ruhestellung, und auch diese Serie geht wieder
von langen Bellauten aus, die durch zunehmende Beschleunigung in
kurze, schnelle Bellaute iibergehen. Der Anfangsrhythmus dieser Serie
ist aber schneller, und die Beschleunigung setzt frither ein als in
der ersten. In diese Bellfolge setzt das Minnchen mit dem
Jauchzer—-I-Motiv ein und stimmt gleich danach in die kurzen,
schnellen Bellaute des Weibchens mit ein. In dieser Phase der
Sequenz zeigen beide Paarpartner die fiir den locomotion call
typische schnelle Fortbewegung.

Die schnelle Bellserie beider Tiere geht danach in vereinzelte
kurze Bellaute (Typ c, kB1l) iiber; und schliesslich setzen die
Bellaute ganz aus.

Beide Tiere Zdussern nun Heullaute (das Weibchen unter anderem
einen langen Heullaut); diejenigen des Minnchens stellen die
Einleitung zum Jauchzer—-II-Motiv dar, mit dem die Duettsequenz
abgeschlossen wird.

Obwohl manche Weibchen die Tendenz haben, diesen Jauchzer mit
einigen kurzen Bellauten (Typ c¢) zu begleiten, sind diese Laute sehr
variabel, sowohl in ihrem Auftreten als auch in ibrer zeitlichen
Beziehung zu den vorangehenden Lautdusserungen. Daher wird hier der
Schluss der Duettsequenz willkiirlich auf das Ende des
Jauchzer-II-Motivs festgelegt.

Die Duettsequenz ist also ein komplexes, geordnetes
Interaktionsgeflige zwischen den beiden Partnern eines Paares: Zu
bestimmten, voraussagbaren Zeitpunkten im Ablauf der Sequenz Hussert
jedes Tier ganz bestimmte Lauttypen in ganz bestimmter Anordnung,
und mit bestimmten Abschnitten der Sequenz gehen ganz bestimmte
Fortbewegungsweisen einher. Die Abfolge dieser Interaktionen

verlduft bei allen untersuchten Paaren nach demselben Muster.
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Die Duettsequenz ist aber nicht v8llig unverdnderlich;
mannigfaltige Abwandlungen vom oben beschriebenen, typischen Muster
sind m8glich. Diese Abwandlungen treten vorwiegend zu Beginn des
Gesanges auf; die ersten Duettsequenzen nehmen fast nie den
typischen Verlauf, sondern werden meist abgebrochen (“abortions”,
HAIMOFF, 1981:142ff).

Die ersten Ansdtze zu Duettsequenzen bestehen meist aus einigen
wenigen langen Bellauten des Weibchens, deren Zahl im Verlauf von
weiteren Duettsequenzen progressiv gesteigert wird. Diesen noch
unbeschleunigten Bellserien fehlen oft die fiir die Einleitung der
Duettsequenz typischen Midnnchen-Laute. Wdhrend der ersten Bellserien
kann ein Einsatz des Minnchens iiberhaupt fehlen oder aus kurzen,
schnellen Bellauten (Typ. b, loc) bestehen. In den folgenden, noch
unvollstindigen Duettsequenzen treten zunehmend auch
Jauchzer—II-Einsdtze auf. Schliesslich erhalten die Sequenzen die
typischen Einleitungslaute durch das Minnchen, und die langen
Bellaute werden in beschleunigten Serien abgegeben, mehrere Serien
werden mitunter zusammenhingend gesungen. Dann endlich erfolgen die
typischen Einsdtze des Minnchens (Schrei, Jauchzer-I-Motiv).

Die Duettsequenz macht also im Laufe des Gesanges eine
Entwicklung durch, die von einzelnen, langen Bellauten unter
progressiver Ausarbeitung zum beschriebenen, komplexen Duettmuster
fihrt. Diese Entwicklung muss aber keinen v0llig kontinuierlichen
Verlauf nehmen; RiickfZlle von einer einmal erreichten komplexeren
Form der Duettsequenz auf ein einfacheres Stadium treten vor allem
zu Beginn des Gesanges regelmdssig auf. Ahnliche Fluktuationen
beschreiben GOUSTARD & DEMARS (1973:181) von der Entwicklung der
frequenz-modulierten Motive (“segments” bei GOUSTARD & DEMARS) vom

minnlichen Rotwangen-Schopfgibbon (Hylobates concolor gabriellae).
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Auch die einmal etablierte Duettsequenz kann im weiteren
Gesangsverlauf noch gewissen Verdnderungen unterliegen. Wenn nach
den anfé@nglich unvollstindigen Duetten die Sequenz einmal ihre
typische Form erreicht hat, bleibt sie aber im wesentlichen konstant
bis zum Schluss des Gesanges (Fig. 5), obwohl abgebrochene

Duettsequenzen auch spdter gelegentlich vorkommen kOnnen.
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Fig. 5: Die ersten 6 Duettsequenzen nach Erreichen ihrer konstanten
Form (erster Schreieinsatz des MiZnnchens) und die jeweils
anschliessenden organizing sequences aus einem Gesang vom Paar Bh+Ga
(11.9.1981).

Die Sonagramme sind fortlaufend zu lesen. Die Duettsequenzen sind in
der Abbildung so aufeinander ausgerichtet, dass jeweils die
Schreieinsdtze (Pfeil) des Mdnnchens Bh genau untereinander zu

liegen kommen.
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Zusdtzlich zu den bereits erwiZhnten individuellen Unterschieden in
der Struktur einzelner Lautelemente lassen sich verschiedene Tiere
auch am Lautmuster der typischen Duettsequenz individuell erkennen,
so zum Beispiel MiZnnchen an der Zahl der am Jauchzer-Motiv
beteiligten Bellaute, Weibchen an der Dauer ihrer Bellserien, dem
Verlauf der Beschleunigung usw. (weitere Beispiele finden sich bei
CHIVERS, 1974:238ff; FOX, 1977:458; LAMPRECHT, 1970:197).

In der Duettsequenz folgt nicht nur die Reihenfolge der
einzelnen Lauttypen einem fixen Muster, sondern auch die
Zeitabstdnde zwischen verschiedenen Lautelementen bhleiben bei einem
Paar konstant. Die Dauer dieser Intervalle zeigt individuelle
Unterschiede (LAMPRECHT, 1970:195). So war der Rhythmus der ersten
Bellserie beim Weibchen Ra fast doppelt so schnell wie bei Vr, die
gleich nebenan sang. Der Abstand vom ansteigenden Heullaut zum
Jauchzer—-I-Motiv betrug beim Minnchen Na im Durchschnitt 3.16 sec,
bei Bh 2.6 sec (p<0.01; Mann—-Whitney U Test).

Definitionsgemiss sind die Laute der Paarpartner im Duettgesang
zeitlich und/oder motivlich verschrinkt. Die beiden Partner eines
Siamang—Paares beginnen und beenden nicht nur gleichzeitig dieselben
Sequenzen, auch innerhalb der Sequenzen besteht ein komplexes Geflige
von gleichzeitig gedusserten Lauttypen und festen zeitlichen
Beziehungen zwischen verschiedenen Lautdusserungen beider Partner.
Um diese konstanten Lautbeziebungen zu erhalten, miissen beide
Partner ihre Lautgebung synchronisieren, das heisst, sie miissen
aufeinander Bezug nehmen. In der Duettsequenz fand LAMPRECHT
(1270:193) mindestens 4 Stellen, an denen dies geschieht. HAIMOFF
(1981) vermutet, dass zudem die Heullautpaare des Miénnchens zu
Beginn der Duettsequenz die Bellserie des Weibchens initiieren, und

dass wdhrend der Bellserie #Zhnliche Heullautpaare die Beschleunigung
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der Serie hervorrufen kSnnen. Auch in den Lautbeziehungen der
Paarpartner finden sich paar—-individuelle Eigenschaften (LAMPRECHT,
1970:196f). Die Frage, inwieweit diese paarspezifischen
Besonderheiten in der Duettsequenz auf individuellen Merkmalen der
Sdnger beruhen, oder inwieweit sie auf gegenseitige Anpassung
zurlickzufiihren sind, wird in den folgenden Abschnitten zu

beantworten versucht.
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3. RESULTATE DER UMPAARUNGSVERSUCHE

3.1 ALLGEMEINE BEOBACHTUNGEN ZU DEN NEUGEBILDETEN PAAREN

3.1.1 Paar NatVr

Na wurde gleich nach seiner Ankunft in Studen (am 14.7.1981) um
19.15 h zum Weibchen Vr in den Aussenk#fig gelassen. Na n#herte sich
sogleich mehrmals seiner neuen Partnerin, die sich zu Beginn stets
entfernte, oft mit demonstrativem Imponiergehabe, wie es sonst vor
allem im Zwischen—Gruppen—Konflikt auftrat (siehe unten: Abschn.
3.6). Dazu schlug sie beim Hangeln mehrmals mit beiden Fiissen laut
gegen die Kifiggitter, oder sie lief auf allen Vieren im Stiitzgang
(“quadrupedal "crutching” walk”, BALDWIN & TELEKI, 1976:80) durch
den Kifig, wobei sie bei jedem Schritt mit beiden Fiissen kréftig auf
den Boden stampfte. Das Nachbarpaar Bb+Ra beobachtete die Vorginge
wihrend der ersten halben Stunde aufmerksam und zog sich dann in
seine Schlafboxen zuriick. 80 min nach dem Zusammenlassen sassen Na
und Vr erstmals kurz nebeneinander; bei einer AnnZherung von Na, 10
min spfter, prdsentierte Vr erstmals (“sexual present”, BALDWIN &
TELEKI, 1976:40). Noch ein paar Mal folgte Na Vr durch den K#fig,
zeigte auch einmal ein kurzes Imponierverhalten, und beide sassen
noch zweimal kurz zusammen. Um 22.10 h liessen sich beide Tiere auf

Stangen in entgegengesetzten Enden des Kdfigs zur Nachtruhe nieder.

Bereits am folgenden Tag entwickelten beide Tiere ein

Verhalten, das kaum von dem anderer, langjZbrig verpaarter Siamangs
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zu unterscheiden war. Beide Tiere sassen sehr oft und lange
zusammen, Vr groomte Na hHufig und ausgiebig. Bereits vom ersten

Morgen an beteiligte sich Na an sZmtlichen Siamang-Ges#ngen.

Die erste beobachtete Paarung fand am 4.9.1981 statt (also 50
Tage nach der Umpaarung), weitere folgten. Eine Konzeption diirfte
zwischen dem 6. und 15.12.1981 erfolgt sein, also etwa 5 Monate nach
der Umpaarung. Na starb am 19.5.1982. Vr gebar am 1.8.1982 ein

junges Weibchen, das sie nun allein aufzieht.
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3.1.2 Paar Bh+Ga

Nach der Umpaarung in Studen fand einen knappen Monat spiter in
Zirich die zweite Umpaarung statt. In der Zwischenzeit war die
ehemalige Partnerin von Na, das Weibchen Ga, allein gehalten worden.
In dieser Zeit konnte weder ein Riickgang noch ein Anstieg ihrer

Gesangstdtigkeit festgestellt werden.

Am Morgen des 12.8.1981 sollte in dem geridumigen Aussenk#fig,
in dem sich zu diesem Zeitpunkt das Paar Bh+Ch aufhielt, die
Neuverpaarung von Bh und Ga vorgenommen werden. Um zu verhindern,
dass Bh beim Herauslassen von Ga zu ihr in den kleinen Innenkdfig
stiirmte, wo bei eventuell auftretenden Komplikationen nur wenige
M6glichkeiten zum Ausweichen fiir die Tiere und zum Eingreifen fiir
das Zoopersonal bestanden, sollte zuerst Ga allein in den
Aussenkifig gelassen werden. Dazu musste zuvor Bh, zusammen mit Ch,
vorilbergehend seinen Innenki#fig aufsuchen. Dies war nicht leicht zu
erreichen und fiihrte dazu, dass Bh, endlich im Innenkifig angelangt,

einen Gesang startete.

Ga wurde in den Aussenkdfig gelassen, wo sie die den Gesang
einleitenden Grunzlaute und dann erste Bellaute von sich gab. Gleich
darauf, um 10.05 h, wurde Bh, der mittlerweile bereits zwei
Duettsequenzen gesungen hatte, zu ihr in den Aussenkifig gesperrt.
Sobald die beiden Tiere zusammen waren, stoppte Ga ihren Gesang,
wdhrend Bh die begonnene organizing sequence iiber mehrere Minuten
ausdehnte. Der ganze Gesang von Bh wurde von ausserordentlich
intensivem Herumtoben im KiZfig begleitet. Bereits nach 2 min

présentierte Ga zum ersten Mal kurz gegen Bh. Nach weiteren 6 min
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setzten Ga, und etwas spidter im Innenk#fig Ch, in den Gesang ein,
der nach etwa 9 min zur ersten typischen, von beiden neuverpaarten

Tieren zusammen gesungenen Duettsequenz fiihrte.

Auch nach dem Gesang setzte Bh sein intensives Herumhangeln,
gelegentlich zu kurzem Herumtoben gesteigert, noch lingere Zeit
fort. Etwa 15 min nach Beendigung des Gesanges kletterte Ga, als Bh
einen kurzen Moment ruhig am Gitter hing, von oben langsam zu ihm
herab, stindig prdsentierend und sich von Zeit zu Zeit nach ihm
umschauend, hielt ihm ibre Genitalregion direkt vor die Nase und
setzte sich ihm schliesslich fOrmlich auf den Schoss, worauf sich Bh
entfernte. Innerhalb von 4 min wiederholte Ga dieses Verhalten 4
mal. Es handelte sich um das ausgepridgteste und intensivste
Prdsentierverhalten, das ich je bei einem Gibbon gesehen hatte. Bh
reagierte darauf entweder damit, dass er davonhangelte, oder sie mit

den HiZnden oder den Fiissen wegstiess.

Das als Paarungsaufforderung interpretierte Verhalten wurde von
Ga fast wdhrend des ganzen Tages in Abstdnden von mehreren Minuten
wiederholt. Wihrend Bh anfangs noch hdufiger mit einem Riickzug
reagierte, wurde Ga, als ihre AnnZherungen nicht nachliessen, von Bh
zunehmend mit mehr oder weniger sanften Arm— oder Beinbewegungen,
Drohmimik und Bissen in den Riicken bedacht, worauf sie ihrerseits
zunehmend mit kurzem Herumtoben im Kdfig reagierte. Zweimal
prdsentierte Ga, als Bh am Boden des K#figs sass, worauf er sie in
offensichtlicher Spielabsicht mit Armen und Beinen umklammerte und
beide Tiere ringend am Boden herumrollten. Ein drittes Mal
umklammerte er sie mit beiden Beinen von hinten, worauf Ga typische

Paarungslaute auszustossen begann und rhythmische
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Friktionsbewegungen zeigte. Bh reagierte mit intensiver Drohmimik,
sie ebenfalls; nach einem kurzen, aggressiven Schlagaustausch floh

das Weibchen.

Uber die Mittagszeit groomte Bh zum ersten Mal seine neue
Partnerin. Gegen Abend liess die Hiufigkeit, mit der Ga
prédsentierte, nach; das Verhalten ging auch im Verlauf der folgenden
Tage zurlick, wdhrend die gegenseitige KSrperpflege zunahm, und sich
das Paarverhalten zunehmend normalisierte. Beide Tiere sangen nach
der Umpaarung ausschliesslich gemeinsam. Am 26.8.1981 hatte Ga die
in Abschn. 2.4 erwzhnte Friihgeburt, am 30.9.1981, also 35 Tage nach
der Geburt und 49 Tage nach der Umpaarung, wurden erste Paarungen
beobachtet. Trotz einigen wenigen weiteren Paarungen scheint es bis
zum Niederschrift dieser Arbeit (6.1983) noch nicht zur Konzeption

gekommen zu sein.
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3.2 DUETTVARIANTEN

3.2.1 Methoden und Definitionen

Unvollstdndig oder untypisch ausgefiihrte Duettsequenzen (bzw. great
call sequences) traten bei allen untersuchten Siamang-Paaren auf.
Sie wurden auch bei anderen Gibbonarten festgestellt (z.B. HAIMAOFF,
in press; eigene Beob.). Nach einem untypischen Beitrag des
Ménnchens zur Duettsequenz (z.B. Einsatz des Schreies vor die
extreme Beschleunigung der ersten Bellserie des Weibchens), wurde
die Sequenz oft entweder sofort abgebrochen, oder aber dergestalt
fortgesetzt, dass der untypische Einsatz “korrigiert” wurde: Im oben
genannten Beispiel brach das Midnnchen entweder seinen Schrei mitten
im Laut ab und wartete auf die Beschleunigung der RBellserie seiner
Paarpartnerin, woc er einen zweiten Schrei dann in typischer Weise
platzierte. Das Weibchen konnte nach dem untypischen Schreieinsatz
des Mdnnchens auch sofort die Beschleunigung seiner Bellserie in
verkiirzter Form “nachholen” und eine zweite Serie starten, in die
dann das Mdnnchen in typischem Abstand zu seinem untypischen Schrei
seinen Jauchzer-1 einsetzte, so dass im Endeffekt eine etwas

verkliirzte Duettsequenz entstand.

Es schien also ein vielversprechender Ansatz zur Beantwortung
der Eingangs gefassten Fragestellung zu sein, die Zahl und die Form
untypischer Duettsequenzen in verschiedenen Phasen der Umpaarung zu
vergleichen, da zu erwarten war, dass sich eventuell einstellende
Schwierigkeiten der Synchronisation des Duettgesanges zwischen zwei

neuverpaarten Siamangs hierin manifestieren wiirden.
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Zur Beschreibung der verschiedenen beobachteten Formen von
Duettsequenzen wurden 33 Duettvarianten definiert. Es wurden neben
der typischen Form der Duettsequenz (siehe Abschn. 2.7) willkiirlich
die auffidlligsten Abweichungen von derselben als Varianten gewzhlt;
ihre Zahl liesse sich beliebig erweitern. Wenn eine Duettsequenz
gleichzeitig in verschiedenen Kriterien von der typischen Form
abwich, wurde sie auch gleichzeitig verschiedenen Varianten

zugeordnet.

Analysiert wurden nur solche Gesinge, von denen simtliche
Duettsequenzen als auswertbare Tonbandaufnahmen vorlagen. Da sich
eine Duettsequenz im Gesangsverlauf erst einmal zu ihrer typischen
Form entwickeln muss, wurden nur solche Sequenzen verglichen und
ausgewertet, die aus einem Abschnitt nach dieser anfinglichen
Aufbauphase eines Gesanges entstammten. Der Abschnitt im
Gesangsverlauf, wo sich die Form der Duettsequenz stabilisiert
hatte, war in den Gesingen der Siamang-Paare vor ihrer Umpaarung
jeweils etwa dann erreicht, wenn das Mdnnchen seinen ersten Schrei
produziert hatte. Es gelangten also hier keine Duettsequenzen zur
Auswertung, die im Gesangsverlauf vor dem ersten Schrei des

Méannchens produziert wurden.

In der folgenden Liste sind die verwendeten Duettvarianten
zusammengestellt und beschrieben. Als Bellserie wird hier eine
rhythmische Folge aus mehr als 7 langen Bellauten (Typ a) oder eine
beschleunigte Folge solcher Bellaute bezeichnet. Bellserien werden
nur von Weibchen geHussert. Als Reaktion des Weibchens auf einen
Minnchen—-Laut wird hier sofortige Beschleunigung, Verlangsamung oder

der Neubeginn einer laufenden Bellserie bezeichnet.



Verwendete Abkilirzungen:

kB1

loc

kurze Bellaute (Typ c¢), mehr als 2 Lautelemente
des Typs in Folge.

kurze schnelle Bellaute (Typ b), mehr als 3
Lautelemente des Typs in Folge.

Jauchzer-Motiv, wobei J-T = Typ I, J-II = Typ II.

50
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Folgende Duettvarianten wurden unterschieden:

D1

D2

D3

D4

D5

D6

D7

D8

D9

D10

D11

Das Weibchen singt nur eine Bellserie bis zum Schrei des
Mé@nnchens.

Das Weibchen singt zwei Bellserien bis zum Schrei des
Mdnnchens.

Das Weibchen singt drei Bellserien bis zum Schrei des
Mannchens.

Das Weibchen singt wdhrend der Duettsequenz des Mdnnchens

bis zum Einsatz des loc nur kurze Bellaute (kBl oder 1loc).
Das Weibchen singt wdhrend der Duettsequenz des Mdnnchens
iiberhaupt nicht.

Das Weibchen singt nach dem Schrei des Minnchens

anstelle einer neuen Bellserie nur loc, mit oder ohne
anschliessende kBl.

Das Weibchen singt nach dem Schrei des Minnchens

nur 1 bis 3 kurze Bellaute (Typ c¢), dann, nach einer Pause,
wieder kBl wihrend dem loc des M&nnchens.

Das Weibchen singt nach dem Schrei des Minnchens

nur kB1, ohne Pause vor dem loc des Minnchens.

Das Minnchen beginnt die Duettsequenz vor dem

Weibchen, d.h. setzt mit dem Schrei ein vor Beginn der ersten
Bellserie des Weibchens.

Das Mdnnchen setzt mit dem Schrei verfriiht

in eine Bellserie des Weibchens ein, d.h. nach weniger als 12
langen Bellauten und/oder nicht in eine beschleunigte Phase der
Bellserie.

Das Midnnchen setzt in eine Bellserie des

Weibchens mit einem J-II ein, worauf das Weibchen eine sofortige



D12

D13

D14

D15

D16

D17

D18

D19

D20

D21
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Reaktion zeigt.

Das MZnnchen setzt in eine Bellserie des

Weibchens mit kBl ein, worauf das Weibchen eine sofortige
Reaktion zeigt.

Das Mdnnchen setzt in eine Bellserie des

Weibchens mit loc (mit oder ohne anschliessendem kB1l) ein,
worauf das Weibchen eine sofortige Reaktion zeigt.

Das Weibchen singt eine Duettsequenz (eine oder

mehrere zusammenhingende Bellserien) ohne Duettsequenz des
Mdnnchens, das Midnnchen bringt aber einen oder mehrere
untypische Einsdtze (J-II, loc, kB1l).

Das Weibchen singt eine Duettsequenz ohne

einen Einsatz (J-II, loc, kBl) des Minnchens.

Das Weibchen bricht eine Bellserie und

damit die Duettsequenz ab nach dem Einsatz eines J-II vonm
Ménnchen.

Das Weibchen bricht eine Bellserie und

damit die Duettsequenz ab nach dem FEinsatz eines loc (mit oder
ohne anschliessende kBl) vom Minnchen.

Das Weibchen bricht eine Bellserie und

damit die Duettsequenz ab nach dem Einsatz eines kBl vom
Minnchen.

Das Minnchen lidsst in seiner Duettsequenz den

J-1 aus, geht also nach dem Schrei zum loc Uber.

Das Mdnnchen ldsst in seiner Duettsequenz

den loc aus, geht also nach seinem J-I zu kBl oder direkt zum
Schlussjauchzer (J-II) uber.

Das Minnchen lHsst in seiner Duettsequenz den

Schlussjauchzer (J-I11) weg.
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D22 Das Minnchen setzt in eine der dem Schrei
vorangehenden Bellserien mit einem loc (mit oder ohne
anschliessende kBl) ein.

D23 Das Midnnchen setzt in eine der dem Schrei
vorangehenden Bellserien mit kBl ein.

D24 Das Minnchen setzt in eine der dem Schrei
vorangehenden Bellserien mit einem J-II ein, der zum Beginn
einer neuen Bellserie fithrt, so dass es sich also nicht um den
in Abschn. 2.6 beschriebenen Initialjauchzer handeln kann.

D25 Das Minnchen bricht einen bereits begonnen
Schrei ab, d.h. die zweite Phase des Lautes fehlt.

D26 Das Weibchen startet nach dem typischen J-I
einer Duettsequenz eine oder mehrere weitere Bellserien oder
bellt ohne Reaktion (Beschleunigung) auf den J-I weiter, ohne
dass das Minnchen eine neue Duettsequenz beginnt. Das Minnchen
kann daraufhin seine Duettsequenz nach dem J-I abbrechen, oder
mehr oder weniger vollstdndig ausfihren.

D27 Das Weibchen startet nach dem typischen J-I
einer Duettsequenz eine oder mehrere weitere Bellserien oder
bellt ohne Reaktion (Beschleunigung) auf den J-I weiter. Das
Minnchen setzt mit einer weiteren Duettsequenz ein.

D28 Phasenverschobene Duettsequenz: Das Minnchen
setzt mit seinem Schrei erst in die letzte Bellserie der
Weibchen-Duettsequenz ein (das Weibchen singt in diesen Fdllen
in der Regel synchron mit der Nachbargruppe). Wihrend darauf das
Weibchen zum fiir seine Duettsequenz typischen loc iibergeht,
singt das Minnchen noch den Rest seiner Duettsequenz (J-I —= loc
—=%kBl - J-II). Das Weibchen beginnt nach dem Schrei des

Miannchens keine anschliessende Bellserie mehr.
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D30

D31

D32

TD
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Phasenverschobene Duettsequenz, wie D28; das

Weibchen beginnt aber nach dem Schrei des Minnchens noch eine
weitere Bellserie.

Das Ménnchen bricht nach einem Schrei oder

einem halben seine Duettsequenz ab, das Weibchen setzt seine
fort. Das Mdnnchen singt darauf eine zweite Duettsequenz, diese
aber phasenverschoben zum Weibchen, wie D28.

Das Miannchen bricht nach einem Schrei oder

einem halben seine Duettsequenz ab, das Weibchen setzt seine
fort. Das Mdnnchen singt darauf eine zweite Duettsequenz, diese
aber phasenverschoben zum Weibchen, wie D28, das Weibchen
beginnt aber nach dem zweiten Schrei des Mdnnchens noch eine
weitere Bellserie.

Das Minnchen bricht nach einem Schrei oder

einem halben seine Duettsequenz ab, das Weibchen beginnt eine
neue Bellserie und beide singen eine vollstdndige Duettsequenz.
Typische Duettsequenz (siehe Abschn. 2.6).

Hiufigste Form der Duettsequenz bei etablierten Paaren, hier
dadurch definiert, dass keines der Bestimmungskriterien von D2

bis D32 auf sie zutrifft.

D6-8 Das Weibchen singt nach dem Schrei des

Mdnnchens keine Bellserie mehr. Diese Variante fasst D6, D7 und

D8 zusammen.

D14+15 Das Weibchen singt eine Duettsequenz

(eine oder mehrere zusammenhingende Bellserien) ohne
Duettsequenz des Mdnnchens. Diese Variante fasst D14 und D15

zusammene.

D16-18 Das Weibchen bricht eine Bellserie und
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damit eine Duettsequenz ab nach einem untypischen Einsatz (J-II,

loc, kB1l) des Minnchens. Die Variante fasst D16, D17 und D18
zusammen.

D26-27 Das Weibchen startet nach dem J-I einer
Duettsequenz eine oder mehrere weitere Bellserien oder bellt
ohne Reaktion (Beschleunigung) auf den J-I weiter. Die
Variante fasst D26 und D27 zusammen.

D27/30-32 Das M#nnchen beginnt zwei Schreie
wZhrend einer ununterbrochenen Folge von Bellserien. Die

Variante fasst D27, D30, D31 und D32 zusammen.

Zusdtzlich wurden noch zwei quantitative Gesangsparameter in diese

Untersuchung mit einbezogen:

N Anzahl der begonnen Bellserien des Weibchens

pro Gesang. Als begonnene Bellserien werden rhythmische Folgen

von mehr als zwei langen Bellauten (Typ a) bezeichnet. Eine
Folge von mehreren ununterbrochen aneinander gereihten
Bellserien wird nur einmal gezdhlt.

AD Anzahl der verschiedenen Abwandlungen von der

typischen Duettsequenz (Varianten D2 bis D32), die pro Gesang

verwendet werden.

Fiir jeden Gesang wurde die absolute HHufigkeit ausgeziZhlt, mit der

die verschiedenen Duettvarianten auftraten. Zum Vergleich der

HZufigkeiten wurden fiir jede Duettvariante relative Werte berechnet,

indem ihre absolute Hzufigkeit durch die Anzahl der im

entsprechenden Gesang (bzw. der entsprechenden Umpaarungsphase)
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begonnenen Bellserien (Gesangsparameter N) dividiert wurde. Das
Verhdltnis von absoluter Hiufigkeit der Variante (Dx) zu absoluter
Hiufigkeit von Duettsequenzen, die nicht dieser Variante entsprachen
("nicht-Dx”, = N minus Dx) wurde fiir verschiedene Umpaarungsphasen
statistisch verglichen. Sofern die Erwartungswerte grOsser als 4
waren, wurde der Chi-Quadrat Test verwendet, andernfalls der “Fisher
exact probability -Test. Die Werte der Gesangsparameter (N, AD) in
den verschiedenen Umpaarungsphasen wurden mit dem Mann—-Whitney U

Test verglichen.
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3.2.2 Resultate 1: Umpaarung Nat+Ga-=>Na+Vr

Die hier analysierten Gesdnge aus der Zeit vor der Umpaarung (V)
verteilen sich iiber den Zeitraum vom 13.12.1980 bis zum 23.5.1981.
Die Umpaarung von Na erfolgte am 14.7.1981, die GesiZnge danach (N)
sind verteilt i{iber den Zeitraum vom 15.7.1981 bis zum 21.11.1981,
und wurden wdhrend drei mehrtZgigen Beobachtungsblocks N1, N2 und N3

gesammelt, die je einen unterschiedlichen Zeitraum erfassen (Tab. 1).

Umpaarungs— Zeitraum Anzahl
phase untersuchter
Gesidnge
a) \Y 13.12.1980-23. 5.1981 7
N1 15. 7.1981-21. 7.1981 19
N2 3. 9.1981- 4. 9.1981 3
N3 21.11.1981-24.11.1981 8
b) \Y 13.12.1980-23. 5.1981 7
N1 12. 8.1981- 2. 9.1981 9
N2 10. 9.1981- 10.1981 6
N3 28.12.1981- 1. 4.1982 8

Tab. 1: Die zur Untersuchung der Duettvarianten ausgewerteten
Gesinge und ihre Einteilung in verschiedene Phasen vor und nach der
Umpaarung:

a) NatGa—=NatVr und

b) NatGa— BhtGa.

V = vor der Umpaarung, N1-N3 = nach der Umpaarung.

Von den 33 definierten Duettvarianten traten in den GesiZngen mit dem
Mdnnchen Na insgesamt 30 auf. Die Varianten D5, D9 und D12 wurden in
den Duettgesingen mit diesem Tier nicht gefunden. Von den 30

aufgetretenen Duettvarianten entsprechen 2 typischen Duettsequenzen

(D1 und TD), die iibrigen 28 untypischen.

Die relativen Hiufigkeiten der Duettvarianten in den
verschiedenen Umpaarungsphasen sind in Tab. 2, die Ergebnisse aus

dem statistischen Vergleich der HZufigkeiten in Tab. 3
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zusammengestellt.

Ein Vergleich der Gesinge vor der Umpaarung mit denjenigen aus
der ersten Woche danach (Vergleich V-N1) zeigte eine signifikante
Verdnderung (p£0.034) fiir 5 der 28 Varianten, die untypischen
Duettsequenzen entsprechen (Duettvarianten D6, D7, D14, D17, D28).
Davon stiegen die Varianten D6 und D28 in ihrer Hiufigkeit an
(p<o.ol), widhrend die Duettvarianten D7, D14 und D17 zurlickgingen
(p%0.034). 8 Varianten (D6, D23, D24, D28, D29, D30, D31, D32)
traten lberhaupt nur in der Umpaarungsphase N1 auf, vorher und
nachher nicht. 2 Varianten (D16, D18) traten nur vor der Umpaarung

(V) auf.

Ein Vergleich der Gesdnge vor der Umpaarung mit denjenigen aus
der Zeit von 4 Monaten nach der Umpaarung (Vergleich V-N3) zeigte
signifikante Unterschiede in der HHufigkeit von 2 Varianten, die
untypischen Duettsequenzen entsprechen: Variante D14 war in ihrer
Hdufigkeit zurlickgegangen (p<o0.05), D21 angestiegen (p<0.0l). Die
beiden Duettvarianten, die typischen Duettsequenzen entsprechen (D1,
TD), waren ebenfalls signifikant hZufiger geworden (p<0.001); die
beiden Gesangsparameter (N, AD) waren signifikant zuriickgegangen

(p<0.01).



relative Haufigkeit der Duettvarianten

Umpaarungs-

phase 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

v .41 .19 .12 .02 05 .03 e 4 .02

N1 .45 + 28 05 .01 .20 .01 Elois O3 .02

N2 .63 s B O .11

N3 .83 .06 .06

N2+N3 <75 .08 .03 - 03 ~O2

14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 285 26

\Y 2i2 08 03 15 03 10 02 02 03 02

N1 .06 s .04 05 .01 .02 .01 .01 .01 .08 .02

N2 w1l .19 .11 .07 o 11 41

N3 .06 .08 .08 .03 22 .08 .03

N2+N3 05 .08 ;05 .06 02 .16 .06 .63

Gesangsparameter
27/ N/
- - -2
a7 28 29 30 31 32 14415 6-8 16-18 26-27 30-32 70 | &5 N icashmg

\Y .31 .07 .22 .25/ .78 59 8.4
N1 SO .16 .04 03 L0l JO2 .13 .21 .04 .03 .07 .36/ .80 168 8.8
N2 22 .07 .04 .44| .48 27 9
N3 .06 .06 .08 .08 .06 .64| .64 36 4.5
N2+N3 .03 .56/ .57 63 5.3

Tab. 2: Relative HZufigkeit der Duettvarianten (Dx, TD) und der
Gesangsparameter (AD, N) in den verschiedenen Phasen der Umpaarung
NatGa—=NatVr.

Die relative Hiufigkeit einer Variante ist ihre absolute HHufigkeit

pro angefangene Bellserien (N).



verglichene Duettvarianten
Umpaarungs-
phasen D1 D2 D3 D4 DS D6 D7 D8 D9 D10 D11 Bl 2 D13
V-N1 <0.2 S0l <0.001 0.034
NI1-N2 Qw1 <0.1 <0.02 0.169
N2-N3 <0.1
V-N3 <0.001 <0.1
V= (NZ2+N3) <0.001 <0O.1 S@isil

D14 D15 D16 D17 D18 D19 D20 D21 D22 D23 D24 D25 D26
V-N1 <0.001 0.133 <0.01 0.133 0.2 0.101 0.1 35
NI1-N2 <0.1
NZ-N3 0.023 <0.2
V-N3 <0.05 <0.01
V- (N2+N3) <0.01 <0.01 <0.01

Gesangsparameter

D27 D28 D29 D30 D31 D32 TD AD N
V-N1 <0.01 <0.2
N1-N2 0.0002
N2-N3 <0.2
V-N3 <0.001| <0.01 <0.01
V- (N2+N3) <0.001| <0.01 <0.05

Tab. 3: Irrtumswahrscheinlichkeiten (p) aus dem Vergleich der
Hiufigkeiten der Duettvarianten (Dx, TD) und der Gesangsparameter
(AD, N) in verschiedenen Phasen der Umpaarung NatGa—>NatVr.

Dort, wo in der Tabelle keine Werte eingetragen sind, liess sich ein
Unterschied nicht statistisch absichern (p>0.2). Testverfahren siehe

Text.
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In Fig. 6 sind die Verdnderungen der relativen HHufigkeiten fiir
einige der Duettvarianten im Umpaarungsverlauf dargestellt. Die
Abbildung veranschaulicht unterschiedliche HEufigkeitsver&@nderungen
der einzelnen Varianten: So nehmen D1, D21 und TD nach der Umpaarung
laufend zu, D25 nimmt sofort zu und bleibt auf dem neuen Niveau, D2,
D6 und D28 nehmen nur wihrend der Umpaarung sprunghaft zu, und D14

nimmt nach der Umpaarung laufend ab.

Fig. 7 zeigt die Abnahme der angefangenen Bellserien (N) nach

der Umpaarung von Na.
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Fig. 6: Relative HHufigkeit einiger Duettvarianten in verschiedenen

Phasen der Umpaarung Nat+Ga—=NatVr. Jeder Punkt entspricht einem

analysierten Gesang, der Pfeil (oben) gibt den Zeitpunkt der

Umpaarung von Na an (14.7.1981). Die einzelnen Varianten werden im

Text beschrieben.
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Fig. 7: Absolute H#ufigkeit des Gesangsparameters N in verschiedenen

Phasen der Umpaarung NatGa—=NatVr. Jeder Punkt entspricht einenm
analysierten Gesang, der Pfeil (oben) gibt den Zeitpunkt der

Umpaarung von Na an (14.7.1981). Beschreibung des Parameters siehe

Text.
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3.2.3 Resultate 2: Umpaarung NatGa—=Bht+Ga

Die hier analysierten Gesinge aus der Zeit vor der Umpaarung (V)
sind mit denen der ersten Umpaarung identisch. Die Umpaarung von Bh
erfolgte am 12.8.1981. Die Gesinge danach (N) verteilen sich iiber
den Zeitraum vom 12.8.1981 bis zum 1.4.1982 und wurden willkiirlich
in drei etwa gleich grosse Gruppen aufgeteilt, N1, N2 und N3, die je

einen unterschiedlichen Zeitraum erfassen (siehe Tab. 1).

Von den 33 definierten Duettvarianten traten in den Gesingen
mit dem Weibchen Ga insgesamt 26 auf (die Varianten D26 bis D32
wurden in den Gesdngen mit diesem Tier nicht gefunden). Von den 26
aufgetretenen Duettvarianten entsprechen 2 typischen Duettsequenzen
(Varianten D1 und TD), die iibrigen 24 untypischen Duettsequenzen.
Die relativen HHufigkeiten der Duettvarianten in den verschiedenen
Umpaarungsphasen sind in Tab. 4, die Ergebnisse aus dem

statistischen Vergleich der Hdufigkeiten in Tab. 5 zusammengestellt.



relative Haufigkeit der Duettvarianten

Umpaarungs-
phase 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
\Y L 41 +19 .12 02 .05 .03 .02 .02
N1 .72 11 .02 .01 .01 .01 .ol .07 .02 .07 .04 .01
N2 .82 W) .06 .04 02
N3 .80 12 .01 =11 .02 .06 .01
NZ+N3 .77 .09 .01 .03 .04 .01 .04 .04 O o

14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26
\Y .22 .08 .03 .15 .03 .10 .02 .02 .03 .02
N1 .07 .04 .05 +O3 .02 HO3 Ok w2
N2 .06 .04 .04 012 01 .04 O : 93
N3 ~O5 .02 .03 .02 .01 .05 .01 .02
NZ2+N3 .04 .04 . 05 +0:3 .03 O3 GO .03

Gesangsparameter
27/ N/

27 28 29 30 31 32 14+15 6-8 16-18 26-27 30-32 TD AD N Gesang
Y + 31 +07 22 «2 5 .78 59 8.4
N1 .04 .09 .08 .46 .46 134 14.9
N2 .10 .06 .06 .74 .31 101 16.8
N3 .07 w13 - 85 .56 =31 128 16
N2+N3 .58 .40 235 15.7

Tab. 4: Relative Hiufigkeit der Duettvarianten (Dx, TD) und der
Gesangsparameter (AD, N) in den verschiedenen Phasen der Umpaarung
Nat+Ga—=Bht+Ga.

Die relative H¥ufigkeit einer Variante ist ihre absolute HHufigkeit

pro angefangene Bellserie (N).



verglichene
Umpaarungs-—

Duettvarianten

phasen D1 D2 D3 D4 DS D6 D7 D8 D9 D10 D11 D12 D13
V-N1 <0.001 <0.2 <0.01 0.166
V- (N1+N2) <0.001 <0.05 <0.001
N1-N2 <0.1 <0.1 <0.1 0.011 0.006
N2-N3 <0.1 0..01.7
V-N3 <0.001 <0.001 <0.2
D14 D15 Dl6 D17 D18 D19 D20 D21 D22 D23 D24 D25 D26
V-N1 <0.01 <0.2 <0.01 0.185 <0.001
V- (N1+N2) <0.0o1 <0.2 <0.001 <0.001
N1-N2
N2-N3 0.169
V-N3 <0.001 <0.1 <0.001 <0.001
Gesangsparameter
D27 D28 D29 D30 D31 D32 TD AD N
V-N1 <0.001 <0.01
V-~ (N1+N2) <0.001
N1-N2 <0.02
N2-N3 <0.01
V-N3 <0.001l <0.1 <0.01
Tab. 5: Irrtumswahrscheinlichkeiten (p) aus dem Vergleich der

Hiufigkeiten der Duettvarianten (Dx, TD) und der Gesangsparameter

(N, AD) in den verschiedenen Phasen der Umpaarung Nat+Ga—=Bht+Ga.

Dort, wo in der Tabelle keine Werte eingetragen sind, liess sich ein

Unterschied nicht statistisch absichern (p>0.2). Testverfahren siehe

Text.
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Ein Vergleich der Gesinge vor der Umpaarung mit denjenigen aus den
ersten 20 Tagen danach zeigte eine signifikante
Haufigkeitsverdnderung flir 4 der 24 Varianten, die untypischen
Duettsequenzen entsprechen; alle 4 Varianten (D3, D14, D17, D19)
gingen in ihrer Hiufigkeit zuriick (p<0.01). 5 der Varianten
(untypische Duettsequenzen) traten iiberhaupt nur in der
Umpaarungsphase N1 auf (Varianten D5, D6, D9, D12, D23), vorher und
nachher nicht, wdhrend zwei andere der Duettvarianten (D18, D19) nur
vor der Umpaarung auftraten (Phase V). Die beiden Varianten, die
typischen Duettsequenzen entsprechen (D1, TD), stiegen in ihrer
Haufigkeit signifikant an (p<0.001), ebenso der Gesangsparameter N

(p<0.01).

Nach einer Zeit von 4 bis 8 Monaten nach der Umpaarung hatten
sich, im Vergleich mit den Gesingen vor der Umpaarung (Vergleich
V-N3) die Hdufigkeiten von 6 Duettvarianten signifikant verZndert:
Die Varianten D3, D14, D17 und D19 waren alle seltener geworden
(p%0.001). Dagegen waren die beiden Varianten, die typische
Duettsequenzen repridsentierten (Varianten D1,TD) signifikant

angestiegen (p<0.001), ebenso der Gesangsparameter N (p<C,01).

Die Verdnderungen der relativen Hiufigkeiten im
Umpaarungsverlauf sind fiir einige der Duettvarianten in Fig. 8
dargestellt. Es handelt sich um dieselben Varianten, die in Fig. 6
fiir die Umpaarung NatGa—+NatVr aufgezeichnet sind, so dass ein
direkter Vergleich mSglich ist. Auch hier verZndern sich die
Hiufigkeiten der einzelnen Varianten unterschiedlich: D1 und TD
nehmen bei der Umpaarung sprunghaft zu und bleiben auf dem

erreichten Niveau. W&hrend D14, D16-18 und der Gesangsparameter AD
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gleich nach der Umpaarung abnehmen, zeigt D2 eine solche Abnahme nur
voriibergehend. Die Varianten D6, D6-8, D21 und D25 bleiben in ihrer

Hiufigkeit etwa konstant, wdhrend D28 v6llig fehlt.

Die absolute Anzahl angefangener Bellserien pro Gesang (N) nahm
nach der Umpaarung sofort zu und blieb fast auf demselben Niveau

(Fig. 9).
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Fig. 8: Relative Haufigkeit einiger Duettvarianten in verschiedenen
Phasen der Umpaarung NatGa—+ BhtGa. Jeder Punkt entspricht einem
analysierten Gesang, der Pfeil (oben) gibt den Zeitpunkt der
Umpaarung von Ga an (12.8.1981). Die einzelnen Varianten werden im

Text beschrieben.
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Fig. 9: Absolute Hiufigkeit des Gesangsparameters N in verschiedenen
Phasen der Umpaarung NatGa—+ BhtGa. Jeder Punkt entspricht einem
analysierten Gesang, der Pfeil (oben) gibt den Zeitpunkt der
Umpaarung von Ga an (12.8.1981). Beschreibung des Parameters siehe

Text.
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3.3 QUANTITATIVE DUETTPARAMETER

3.3.1 Methoden und Definitionen

Anhand der aus den Umpaarungen entstandenen zwei neuen Paare konnten
die Eigenschaften des Duettgesanges des Midnnchens Na mit zwei
verschiedenen Partnerinnen (Ga und Vr) und die des Weibchens Ga mit
zwel verschiedenen Partnern (Na und Bh) verglichen werden. In
mehreren Gesingen des Paares NatGa wurden an typischen
Duettsequenzen (TD, definiert nach den in Abschn. 3.2 aufgefihrten
Kriterien) 19 quantitative Parameter bestimmt und mit denen der
typischen Duettsequenzen von NatVr und Bh+Ga verglichen. Fiir alle

Vergleiche wurde der MANN-WHITNEY U Test verwendet.

Als Parameter wurden sowohl Zeitintervalle zwischen
spezifischen Lauten in der Duettsequenz ausgemessen (15 Parameter)
als auch die Elementzahl bestimmter Lautfolgen ausgezdhlt (4
Parameter). Als Zeitintervall zwischen zwei Lauten wird hier die
Zeit bezeichnet, die vom Beginn des ersten bis zum Beginn des
zweiten Lautes verstreicht. Die Zeitmessungen wurden mit einer
Stoppubhr bei vierfach verlangsamter Wiedergabe der Tonbandaufnahme

vorgenommens

Um festzustellen, inwieweit diese einfache Methode die
erforderlichen Genauigkeitsanspriiche zur Klidrung der eingangs
gefassten Fragestellung zu erfiillen imstande war, wurden mit einem
Amplituden—Schreiber (SCHWARZER U 4000) aus zwei GesZngen von Na die

Oszillogramme von 18 verschiedenen Intervallen vom Parameter 16



74

(siehe unten) hergestellt (bel natiirlicher Wiedergabegeschwindigkeit
der Tonbandaufnahme und einem Messblattlauf des Schreibers von
50mm/sec) und ausgemessen. Dieselben Intervalle wurden nun mit der
Stoppuhr nochmals gemessen und mit den Werten der ersten Messmethode
verglichen (Tab. 6). Ein statistisch signifikanter Unterschied
zwischen den Resultaten der beiden Messmethoden konnte nicht
festgestellt werden (t Test filir gepaarte Stichproben, t=0.46,

af=17).

Eines der Intervalle wurde zusdtzlich mehrmals an verschiedenen
Tagen und zu verschiedenen Tages— und Nachtzeiten wiederholt mit der
Stoppuhr ausgemessen. Die durch die Ungenauigkeit der Messmethode
erhaltene Variabilit#dt der Resultate (sd=0.031 sec, V=1.02%) betrdgt
nur etwa 1/5 der Variabilit#t, die das Tier selber (siehe Tab. 6) in
entsprechende Intervalle einbringt. Da die Ungenauigkeit der
Messmethode also wesentlich geringer ist als die durch die
Ungenauigkeit des einzelnen Singers verursachten
Intervallschwankungen, erscheint mir die Methode ausreichend genau
zur Bestimmung individuentypischer Zeitintervalle, aber auch
paarspezifischer Lautbeziehungen, die ja auch nicht pr&ziser sein

dirften, als die Intervalle eines Einzeltieres.



"

tx (sec) ty (sec) d(ty—tx) (sec)

1 3.14 3.18 .04
2 3.16 3.20 .04
3 3.17 3.18 .01
4 2.86 2.93 .07
5 3.52 3.48 - .04
6 3.44 3.45 .01
7 3.04 3.05 .01
8 3.04 3.00 - .04
9 3.09 3.05 - .04
10 3.08 3.10 .02
11 3.34 3,15 - .19
12 2.99 2.99 e}
13 3.09 3.10 .01
14 3.20 3.24 .04
15 3.11 3.19 .08
16 2.97 2.93 - .04
17 3.21 3.18 - .03
18 3.00 2.93 - .07
X (sec) 3.14 3.13
sd(sec) 0.165 0.158
vV (%) 5.25 5.05

Tab. 6: Vergleich der Messungen von 18 Zeitintervallen (Parameter
16) mittels Amplituden—Schreiber (Werte tx) und mittels Stoppuhr

(Werte ty).



In der folgenden Liste sind die verwendeten quantitativen
Duettparameter zusammengestellt und kurz beschrieben (vergl.

Fig. 10):

1 Zeit vom letzten ansteigenden Heullaut vor
Beginn einer Bellserie bis zum ersten langen Bellaut des
Weibchens.
2 7Zeit vom ersten bis zum sechsten langen
Bellaut in der ersten Bellserie der Duettsequenz.
3 Zeit vom ersten langen Bellaut bis zum
ndchsten langen oder ansteigenden Heullaut des MZnnchens.
4 Zeit vom ersten langen Bellaut bis zum
Schrei des Midnnchens.
5 Zeit vom letzten langen oder ansteigenden Heullaut
des Minnchens bis zum Schrei des Minnchens.
6 Anzahl langer und/oder ansteigender
Heullaute des Minnchens in der Bellserie des Weibchens vor dem
Schrei des Mdnnchens.
7 Anzahl der kurzen Bellaute des Minnchens
nach seinem Schrei (= Bestandteile des Schreimotivs).
8 Zeit vom Schrei des MZnnchens bis zum
Jauchzer-I des Minnchens.
9 Zeit vom ansteigenden Heullaut des MZnnchens
vor seinem Jauchzer-TI bis zum Jauchzer-I.
10 Zeit vom Schrei des Minnchens bis zum
ansteigenden Heullaut des MZnnchens vor seinem Jauchzer-I
(errechnet aus 8 minus 9).
11 Anzahl der kurzen Bellaute des Mdnnchens

nach seinem Jauchzer—-I (= Bestandteile des Jauchzer—I-Motivs).
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13

14

15
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Zeit vom Jauchzer—1 des Minnchens bis zum

Anfang seines locomotion calls.

Zeit vom Anfang des locomotion calls des

M&nnchens bis zum ndchsten langen (oder bei Vr ansteigenden)
Heullaut des Weibchens.

Zeit vom Anfang des locomotion calls des

Minnchens bis zum ndchsten ansteigenden Heullaut des Minnchens.
Zeit vom langen (oder bei Vr ansteigenden

Heullaut) des Weibchens nach dem locomotion call bis zum

ansteigenden Heullaut des Midnnchens (errechnet aus 14 minus 13).

15a Zeit vom ansteigenden Heullaut des

16

17

18

19

Minnchens nach dem locomotion call bis zum langen (oder bei Vr
ansteigenden) Heullaut des Weibchens (errechnet aus 13 minus 14).
Sehr selten.

Zeit vom ansteigenden Heullaut des

Mdnnchens bis zum Jauchzer—II des MZnnchens.

Anzahl der kurzen Bellaute des Mdnnchens

nach seinem Jauchzer—-II (= Bestandteile des Jauchzer—-II-Motivs).
Zeit vom letzten Jauchzer—-II des Minnchens

bis zum ersten langen Bellaut des Weibchens (zu Beginn der
Duettsequenz).

Dauer der Duettsequenz, hier definiert als

Zeit vom Beginn der ersten Bellserie des Weibchens bis zum
Jauchzer—-11 des Minnchens (als N#Zherungswert errechnet aus

4+8+12+14).
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Fig. 10: Zeitintervalle und Lautfolgen, die als quantitative
Duettparameter auvsgewertet wurden, gezeigt am Beispiel einer

Duettsequenz des Paares NatGa vom 13.12.1981.
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3.3.2 Resultate l: Umpaarung NatGa—=Nat+Vr

Die Durschnittswerte fiir die einzelnen ausgewerteten Duettparameter
sind in Tab. 7 zusammengestellt. Alle Parameter wurden fiir diese

Umpaarung verglichen.

Ein signifikanter Unterschied wurde nur fiir den Parameter 13
festgestellt (p<0.01), ein Zeitintervall, das nach der Umpaarung
ldnger war als vorher, eine Verdnderung, die allerdings auf die
unterschiedlichen Eigenschaften der hier ausgetauschten Weibchen Ga
und Vr zurlickzufiihren sein diirfte. Es wurden keine Hinweise auf
Veridnderungen in den Gesangseigenschaften des Minnchens Na gefunden.
Hochstens trendmdssig war eine Ver#nderung bei Parameter 16 zu

erkennen (p<0.1), ein Intervall, das sich zu verkiirzen schien.



Duett- Paar Vergleich der Paare
parameter

Na + Ga Na + Vr Bh + Ga Na + Ga— Na + Ga-—»

b3 n b3 n X n Na + Vr Bh + Ga
1 5056 16 4.418 17 2.477 17 n.s. N S -
2 4.978 16 5.084 18 4.118 15 n.s. <0.01
3 2.692 9 3.903 10 = n.s.
4 1:5... 78 5 16 14.056 17 10.709 16 n.s. <0.01
5 10.455 8 8.789 10 2..058 10 n.s. <0.01
6 1.267 15 1 5i2sh 16 25182 11 .. S <0.05
7 2.071 14 1556 9 1538 13 n 8w n.s.
8 5.265 16 5.245 19 4.797 17 n.s. <0.01
9 3.162 16 3.13 10 2.636 13 n.s. <0.01
10 24103 16 2131 10 2.183 1.3 n.s. n.s.
11 2 533 15 24286 14 5.583 1:2 s S <0.01
12 0.941 16 1.088 13 1.502 1.3 n.s n.s.
13 7.209 15 8.749 12 7.268 10 <0.01 n.s.
14 13.983 15 13.090 12 8.112 13 n.s. <0.01
15 6.699 1:5 4.428 11 — n.s. —
16 3.022 16 2.897 17 2830 13 <0.1 <0.01
17 7.4 15 7.588 17 6.077 13 NS <0.01
18 10.576 16 13.56 LS 17.747 16 n.s. n.s.
19 35.322 15 34.078 1.2 24.429 13 n.s <0.01
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Tab. 7: Vergleich der Messwerte der quantitativen Duettparameter fiir

die beiden Umpaarungen NatGa—=NatVr und NatGa—-=Bht+Ga mit dem

MANN-WHITNEY U Test. Die Parameter 3 und 15 waren beim Paar Bh+Ga

nicht eindeutig messbhar.

n = Anzahl untersuchter typischer Duettsequenzen.

Die Mittelwerte gelten filir Lautintervalle in sec, mit Ausnahme der

Parameter 6, 7, 11 und 17, welche den direkten Hiufigkeiten von

Lauten entsprechen (siehe Definition).
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3.3.3 Resultate 2: Umpaarung NatGa—+=Bht+Ga

Die Durchschnittswerte fiir die einzelnen ausgewerteten
Duettparameter sind in Tab. 7 zusammengestellt. Es wurden hier nur
17 Parameter verglichen. Die Parameter 3 und 15 waren beim Paar
BhtGa oft nicht sicher zu bestimmen und wurden daher nicht in den

Vergleich mit einbezogen.

12 der Duettparameter unterschieden sich statistisch
signifikant vor und nach der Umpaarung: Parameter 2, 4, 5, 8-12, 14,
16, 17 und 19 (p<0.01) und Parameter 6 (p<0.05). Von den drei
Parametern filir Lautfolgen nahmen nach der Umpaarung zwei hdhere
Werte an (Parameter 6 und 11), einer niedrigere (Parameter 17). Die

9 Parameterwerte fir Zeitintervalle wurden alle kleiner.

Mit einer Ausnahme kOnnen alle Verdnderungen in den
Parameterwerten mit individuellen Unterschieden im Gesang der
ausgetauschten Mdnnchen erkldrt werden: Die Duettsequenz von Na war
zeitlich gedehnter als die seines Nachfolgers, was in den
entsprechenden Intervallen zum Ausdruck kommt. Die Verdnderung im
Parameter 2 jedoch (das Intervall zwischen den langen Bellauten des
Weibchens Ga wurde kiirzer) ldsst sich nur durch eine Anderung im

Weibchen Ga erklZren.
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3.4 LAUTTYPEN DER ORGANIZING SEQUENCE

3.4.1 Methoden und Definitionen

Ahnlich wie die Duettsequenzen scheinen auch die organizing
sequences zu Beginn eines Gesanges besonders stark zu variieren. Es
wurden daher nur die organizing sequences verglichen, die zeitlich
nach derjenigen Stelle folgten, an der sich die Duettsequenz
stabilisiert hatte. Zu diesem Zweck wurden also analog zum Vorgehen
bei der Untersuchung der Duettsequenzen (Abschn. 3.2) all diejenigen
Sequenzen, die vor dem ersten Schreieinsatz des Minnchens lagen, vom

Vergleich ausgeschlossen.

Aufgrund der grossen Variabilitidt der organizing sequences im
selben Gesang auch nach dieser willkiirlich festgelegten Stelle
erschien es wiinschenswert, bei einem Vergleich der verschiedenen
Umpaarungsphasen zu berilicksichtigen, von welcher Stelle im Gesang
die verglichenen Sequenzen stammten. Alle organizing sequences, die
im Gesang dem ersten Schrei des Minnchens folgten, wurden
dur chnummeriert, sodass die Sequenzen gleicher Nummer in

verschiedenen Gesiéngen verglichen werden konnten.

Als Vergleichsparameter wurde die Hdufigkeit einzelner
Lauttypen gew#Zhlt; der Einfachheit halber wurde lediglich zwischen
vier Lauttypen unterschieden:

J Jauchzer-II-Motive. Alle zum Jauchzer-II-Motiv
gehOrigen Laute fielen unter diesen Parameter und wurden nicht

nochmals in andere Parameter miteinbezogen.
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loc locomotion calls: mehr als 3 kurze, schnelle
Bellaute (Typ b) in Folge.

kB1 Folgen von mehr als zwei kurzen Bellauten
mit langsamem Rhythmus (Typ c).

booms Heullautfolgen, die mindestens zwei lange

oder ansteigende Heullaute enthielten.

Fiir jede organizing sequence wurde die HZufigkeit bestimmt, mit der
die einzelnen Typen auftraten. Solange keine Laute eines anderen
Typs dazwischen lagen, wurde jede noch so lange Lautfolge als ein

einmaliges Auftreten eines Typs gez#hlt.

Flir beide Minnchen Na und Bh wurden die medianen HZufigkeiten
der 4 Typen in jeder organizing sequence an mehreren Gesingen vor
den Umpaarungen mit den entsprechenden HZufigkeiten nach den
Umpaarungen verglichen. Die ausgewerteten GesZnge wurden willkirlich
in mehrere Gruppen eingeteilt, die je einen unterschiedlichen
Zeitraum aus dem Umpaarungsverlauf reprisentieren, wobei die
Zeitphasen vor der Umpaarung als V, diejenigen danach als N

bezeichnet werden (siehe Tab. 8).
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Umpaarungs-— Zeitraum Anzahl
phase untersuchter
Gesidnge
a) \ 26.12.1980-23. 5.1981 6
N1 15. 7.1981-21. 7.1981 9
N2 3. 9.1981- 4. 9.1981 3
N3 21.11.1981-24.11.1981 8
b) V1 22.10.1980-12. 3.1981 7
V2 8. 6.1981-10. 8.1981 6
N1 12. 8.1981- 2. 9.1981 7
N2 10. 9.1981- 10.1981 6
N3 28.12.1981- 1. 4.1982 8

Tab. 8: Die zur Untersuchung der organizing sequence ausgewerteten
Gesdnge und ihre Einteilung in verschiedene Phasen der Umpaarung:
a) Na+Ga—=Na+Vr und

b) Bh+Ch—=BhtGa.

V(1,2) = vor der Umpaarung, N1-N3 = nach der Umpaarung.
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3.4.2 Resultate

Von den 4 Lauttypen veridnderten sich bei der Umpaarung von Na
(NatGa—+NatVr) 2 in ibrer Hiufigkeit pro organizing sequence
signifikant (Vorzeichentest, p=0.008); beide, kBl und booms, nahmen

nach der Umpaarung in ihrer Hiufigkeit zu (Fig. 11).

Bei der Umpaarung von Bh ver&dnderten sich von denselben Typen 3
in ihrer Hiufigkeit pro organizing sequence. Die HEufigkeit von J
und loc nahm nach der Umpaarung ab (Vorzeichentest, p<0.001 fir J,
resp. p=0.027 fiir loc), wdhrend sie fiir booms zunahm

(p<0.001)(Fig. 11).

Die Abbildungen in Fig. 11 zeigen zudem, dass die organizing
sequence kein stabiles Lautgeflige aufweist, sondern sich in ihrer
Lautzusammensetzung im Gesangsverlauf verdndert. So ging die Anzahl
Jauchzer pro organizing sequence in den Gesdngen von Bh mit
zunehmender Zahl bereits gesungener Sequenzen zuriick, wdZhrend
zumindest nach der Umpaarung die Anzahl der loc und kBl abzunehmen
schien. Bei Na dagegen schien nach der Umpaarung die Anzahl der

booms pro organizing sequence im Gesangsverlauf anzusteigen.

Die Veridnderungen, welchen die Hiufigkeiten der Lauttypen pro
Sequenz im Gesangesverlauf unterworfen waren, kSnnten in einer
tatsdchlichen Verdnderung der Anzahl Lauttypen pro Zeiteinheit
begriindet sein; es wdre aber auch denkbar, dass sich lediglich die
Ldnge der organizing sequence veridnderte, was bei gleichbleibender
Lauthd@ufigkeit pro Zeiteinheit indirekt ebenfalls zu einer

veridnderten HHEufigkeit der Lauttypen pro Sequenz fiihren wiirde.
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Fig. 11: HZufigkeit der Lauttypen Jauchzer, locomotion call, kurze
Bellaute und booms in den organizing sequences der Siamang—Miannchen

Bh (Bohorok) und Na (Narong) vor und nach ihrer Umpaarung.
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Zwei Gesinge von Bh ebenso wie 5 von Na, fiir die die Dauer der
einzelnen organizing sequences ausgemessen wurde, liessen als
Tendenz erkennen, dass die Dauer der Sequenz am Gesangsbeginn (nach
dem ersten Schrei des MZnnchens) im Durchschnitt etwas kiirzer und
stabiler war als gegen den Schluss des Gesanges. Aufgrund der
geringen Stichprobengrdsse ldsst sich dieser Befund allerdings nicht

verallgemeinern.

Die medianen Haufigkeiten der einzelnen Typen wurden auch
summarisch fiir ganze Umpaarungsphasen bestimmt und in Fig. 12
aufgetragen. Sie zeigen Trends in der Zusammensetzung der Sequenz

in Abhdngigkeit vom Umpaarungsverlauf.

Der Einwand, dass die verinderten TypenhZufigkeiten lediglich
die Folge einer verdnderten Sequenzdauer sein kOnnten, gilt
natiirlich nicht nur fiir Verdnderungen in Abhdngigkeit vom
Gesangsverlauf, sondern auch fiir diejenigen in Abhidngigkeit des
Umpaarungsverlaufs. Deshalb wurden alle 4 Lauttypen paarweise in den
verschiedenen Umpaarungsphasen mit dem Chi-Quadrat Test
gegeneinander verglichen. Wenn die beobachteten Verdnderungen in den
Hiufigkeiten der Lauttypen pro organizing sequence allein von einer
unterschiedlichen Linge der Sequenz bestimmt wiirden, so miisste das
Verhdltnis der absoluten Werte filir zwei beliebige Typen in allen
Umpaarungsphasen dasselbe bleiben (Die absolute Anzahl ist die fir
ganze Umpaarungsphasen aufsummierte Anzahl, mit der ein Lauttyp in
jeder organizing sequence auftrat.). Tatsichlich fanden sich im
paarweisen Vergleich der Lauttypen statistisch zum Teil
hochsignifikante Unterschiede zwischen den verschiedenen

Umpaarungsphasen; die Ergebnisse sind in Tab. 9 zusammengestellt.
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Diese Verdnderungen traten vor allem in den Vergleichskombinationen

mit dem Lauttyp booms auf.
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Fig. 12: Mediane Hiufigkeiten der 4 Lauttypen J, loc, kBl und booms
pro organizing sequence, in verschiedenen Phasen der Umpaarung von
Narong (Nat+Ga-=Nat+Vr) und Bohorok (Bh+Ch—Bht+Ga).

V(1,2) = vor der Umpaarung, N1-3 = nach der Umpaarung,

n = Anzahl ausgewerteter organizing sequences.
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Verhdltnis der
Werte zweier
Lauttypen pro
organizing sequ.

Verglichene Umpaarungsphasen

a) V-N3 V-N1 N1-N2 N2-N3
J /loc NeS. NeSe n.s. <0.05
loc /kB1l n.s. <0.01 NeS. N.S.
kB1 /booms N.S. NeSe NeSe N.S.
J /booms <0.001 <0.001 <0.02 <0.05
loc /booms <0.01 <0.001 N.S. NeiS:s
J /kB1 <0.02 <0.001 N.S. Nn.s.
b) V1-v2 V-N3 V-N1 NI1-N2 N2-N3
oJ /loc NeS. N.S. NS <02 D.e/Si
loc /kB1 NeSe NeSe. NeSe NeSe NeS.
kBl /booms <0.01 <0.001 <0.001 <0.1 <0.05
J /booms <0.05 <0.001 <0.001 0.1 N.Se
loc /booms <0.1 <0.001 <0.001 <0.01 N.S.
J /kB1 n.s. <0.02 NS n.s. <0.05

Tab. 9: Resultate des paarweisen statistischen Vergleichs der
Lauttypen—Werte aller organizing sequences in verschiedenen
Umpaarungsphasen. Die Zahlen geben die Irrtumswahrscheinlichkeit (p)
statistisch signifikanter Unterschiede (Chi-Quadrat Test) an.

a) Vergleich fiir die Umpaarung von Na (NatGa—Nat+Vr) b) Vergleich

flir die Umpaarung von Bh (Bh+Ch—Bh+Ga).
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3.5 GESANGSAKTIVITAT

Wéhrend das Siamang-Weibchen Vr in den 8 Tagen umittelbar vor der
Ankunft des neuen Mi#nnchens Na in Studen durchschnittlich nur 1.8
mal pro Tag gesungen hatte, stieg ihre Singhdufigkeit im selben
Zeitraum danach sprunghaft auf 4.0 mal pro Tag an (Fig. 13). Der
Unterschied ist statistisch signifikant (MANN-WHITNEY U Test,

p<0.001).

Da das Nachbarpaar Bb+Ra stets gleichzeitig mit Vr sang, gelten
fiir diese beiden Tiere dieselben Befunde wie fiir Vr. Aber auch bei
der etwas weiter entfernten Familiengruppe Ko+Cr(+Li+Al), die vor
der Umpaarung durchschnittlich 1.4 mal pro Tag gesungen hatte, stieg
die Singhdufigkeit nach der Ankunft von Na auf 2.6 mal pro Tag an;
auch dieser Unterschied ldsst sich statistisch absichern
(MANN-WHITNEY U Test, p<0.05). Bei dem benachbart zur Familiengruppe
lebenden Gibbon-Paar (Hylobates lar) blieb die Singhdufigkeit

dagegen unverdndert (durchschnittlich 1.9 mal pro Tag vor, 1.7 mal

nach der Umpaarung).



92

Bb + Ra Bb + Ra a
Vr Na + Vr
5 - —
T 1 [ I[_— | 1

Gesange pro Tag
o
L

Ko + Cr Ko+ Cr b
+ L1+ Al + L1 o+ Al
E A4
g 4
c
<
0 (_— I — [_— 1 __1
7 10 15 20
Jul 1981

Fig. 13: Anzahl der Gesidnge pro Tag wihrend der 8 Tage unmittelbar
vor und nach der Ankunft (Pfeil) von Na in Studen, flir die Tiere
a) Bb+Ra und (Na+t+)Vr und

b) Kot+Cr(+Li+Al).

Auch nach der in Zirich erfolgten Umpaarung von Bh
(Bh+Ch*Bht+Ga) war zumindest trendweise ein Zhnlicher Anstieg der
Singhidufigkeit zu beobachten. Bh sang in den Monaten Juni (n=3),
Juli (n=3) und in der ersten Augusthilfte (n=2) stets
durchschnittlich 2.0 mal pro Tag. Nach der Umpaarung (12.8.1981)
stieg die Frequenz kurzfristig auf 4.0 mal pro Tag an (zweite

AugusthZlfte, n=2) und fiel im September wieder auf 2.3 (n=3) ab.
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Die Stichprobe ist aber zu klein, um eine verbindliche Aussage
zuzulassen. Die Zahl der Gesidnge pro Tag sagt allerdings noch nichts
aus dariliber, wieviel tatsdchlich gesungen wird. Die erhdhte
Gesangszahl nach der Umpaarung konnte dadurch kompensiert werden,

dass die Dauer der einzelnen Gesinge verkiirzt wird.

Die Gesidnge der Tiere Bb+Ra und Vr vor der Ankunft von Na
dauerten im Mittel 21.7 min (n=14), und danach 17.5 min (n=32); die
Gesangsdauer war also nach der Umpaarung durchschnittlich 4.2 min
kiirzer. Tatsdchlich 1ldsst sich dieser Unterschied aber statistisch
nicht absichern (MANN-WHITNEY U Test, p>0.1). Im Gegensatz dazu
erh6hte sich die pro Tag singend verbrachte Zeit fiir diese Tiere von
durchschnittlich 38.0 min (n=14) vor der Umpaarung auf 69.9 min
(n=32) danach. Die tdglich in den Gesang investierte Zeit erhGhte
sich nach der Ankunft von Na um den Faktor 1.8, betrug also nach der
Umpaarung beinahe das Doppelte wie zuvor. Dieser Unterschied war
statistisch signifikant (MANN-WHITNEY U Test, p<0.05) und liess sich
selbst dann noch statistisch absichern, wenn zwei vor der Umpaarung
durch Lautattrappen von mir kiinstlich ausgeldste Gesinge ebenfalls

mit in den Vergleich mit einbezogen wurden (p=0.05).

Ein Vergleich der Verteilung der Gesinge iiber den Tagesverlauf
zeigt eine Erweiterung des gesanglich aktiven Zeitraumes (Fig. 14).
Diese Ausdehnung entsteht vor allem durch den Einbezug der friihen
Abendstunden von 15.30h bis 18.00h in die GesangsaktivitiZt, wdhrend
die Morgenstunden, die vor der iiblichen Hauptgesangszeit liegen,
also die Zeit vor 08.00h, kaum flir zusZtzliche Gesdnge verwendet

werden.
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Fig. l4: Anzahl aller Gesinge und ihre Verteilung (Startzeit) iber
die tdgliche Aktivitdtszeit der Tiere Bb+Ra und (Nat+)Vr in Studen,

wdhrend

a) 8 Tagen ummittelbar vor der Ankunft von Na (n=14) und widhrend den

b) 8 Tagen unmittelbar danach (n=32).
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3.6 INTERAKTIONEN ZWISCHEN DEN GRUPPEN

Nach der Umpaarung war in Ziirich nur noch ein adultes Paar anwesend,
wiahrend die beiden Jungtiere Fa und Da nun mit dem subadulten

Weibchen Ch zusammengehalten wurden.

Die gesanglichen Interaktionen zwischen Ch und dem adulten Paar
Bh+Ga waren etwa dieselben, wie vormals diejenigen zum Paar NatGa:
Meist begann Ch ihren Gesang spidter als das Paar und beendete ihn
auch frither (Fig. 16). Die Gesangsaktivitidt der beiden Jungtiere Fa
und Da war noch etwas mehr eingeschrénkt. Thre Bellserien sang Ch

bevorzugt synchron mit denen von Ga.

Besonders auffd@llig verinderten sich die gesanglichen
Interaktionen zwischen den verschiedenen Gruppen in Studen, wo nach

der Umpaarung drei adulte Paare gleichzeitig anwesend waren.

Mehrmals im Verlauf jedes Tages kam es zwischen den beiden
benachbarten Paaren NatVr und Bb+Ra zu Konflikten, wi&hrend dieses
Verhalten vor der Umpaarung in Studen nur ganz selten und nie in
vergleichbarer Intensitdt beobachtet wurde. Die Konflikte bestanden
daraus, dass sich die Kontrahenden am Gitter gegeniibersassen oder
-hingen, sich intensiv anstarrten (nicht un#Zbnlich dem “arched
brows” -Muster bei H. lar, BALDWIN & TELEKI, 1976:33) und von Zeit zu
Zeit ruckartig den K8rper zurlickwarfen, ohne das Gitter dabei
loszulassen, was einigen Ldrm verursachte. Bei hSherer Erregung
wurde das Maul auf und zu geklappt, immer mit dem Blick auf den

Rivalen, ein Verhalten, das ich in agonistischem Kontext hdufiger
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bei einigen anderen Gibbonarten beobachten konnte, dafiir aber nie in
so intensiver Auspriagung (vergl. “mouth-champing”, BALDWIN & TELEKI,
1976:32). Das Anstarren wurde oft von Def¥kieren, Urinieren und
kurzem Herumtoben im Kifig unterbrochen, Bb und Ra bissen auch
gelegentlich ins Gitter. Alle vier Tiere konnten sich an den
Konflikten beteiligen, vor allem das Herumtoben wurde hdufiger von
den Mannchen gezeigt. Die Konflikte dauerten meist nur wenige
Minuten und wurden oft von Grunzlauten begleitet, die gelegentlich zu
einem Konzertgesang fiihren konnten. Die Konzerte ihrerseits wurden
fast immer von einem solchen mehr oder weniger intensiven Konflikt
eingeleitet. Das Konfliktverhalten wurde auch manchmal wiZhrend eines
Gesanges gezeigt, vor allem wdhrend der organizing sequences. Das
Imponierverhalten in den Konflikten schien sich vorwiegend, wenn
nicht ausschliesslich gegen den gleichgeschlechtlichen Kdfignachbarn
zu richten, was beim locomotion call des Konzertgesanges nicht zum

Ausdruck kam.

Wahrend der Konflikte streckten oft beide Rivalen oder
Rivalinnen einen Arm bis zur Schulter durch das Gitter; so bekamen
sich beide Tiere knapp bei den Hinden zu fassen, woran sie sich
offensichtlich mit einigem Kraftaufwand zu ziehen begannen
(Fig. 15). Das Armziehen wihrte oft nur kurze Zeit (weniger als eine
Minute), danach zeigten die beiden Tiere meist wieder ein kurzes,
demonstratives Herumtoben im Kéfig. Nur von einer Stelle zwischen
den beiden Kifigen aus konnten sich die benachbarten Siamangs
beriihren. Dort versammelten sich die am Konflikt beteiligten Tiere,
oft alle 4 zugleich. Das Armziehen wurde ausschliesslich zwischen
gleichgeschlechtlichen Tieren beobachtet, bei den beiden M#nnchen

etwas hdufiger. Ein Weibchen, das seinen Arm nach der Gegenseite



97

ausstreckte, wurde vom benachbarten Minnchen praktisch nicht
beachtet. Zweimal wurde beobachtet, dass Vr und Bb gleichzeitig die
Arme gegeneinander ausstreckten. Vr zog beide Male ihre Hand sofort
zuriick, als Bb sie zu fassen versuchte, ein einziges Mal beriihrte Bb
die ausgestreckte Hand von Vr kurz. WiZhrend das Armziehen in den 8
Tagen unmittelbar vor der Umpaarung (ganztigige Beobachtungen) nur
ein einziges Mal gezeigt wurde, ndmlich von den beiden Weibchen Ra
und Vr, trat das Verhalten im selben Zeitraum nach der Umpaarung
mehrmals (durchschnittlich 3 Mal) tHglich auf. Einige kleine Wunden,
die auf der Handinnenfldche von Na festgestellt wurden, diirften
moglicherweise darauf zuriickzufiihren sein, dass sich die beiden
Mdnnchen beim Armziehen mit ihren Fingern#geln verletzten. Dieser
Umstand schien jedoch die Hiufigkeit des Verhaltens nicht zu
beeintrichtigen; eine Abnahme des Armziehens wie auch der Konflikte
iiberhaupt konnte auch etwa zwei Monate nach der Umpaarung nicht

festgestellt werden.
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Fig. 15: “Armziehen” der beiden adulten Siamang—MiZnnchen Na (links)
und Bb (rechts) bei einem Konflikt zwischen den beiden Paaren Nat+Vr
und Bb+Ra.

Deutlich zu erkennen ist das durch den grossen Kraftaufwand der
beiden Tiere deformierte Kifiggitter (Zoo Seeteufel/Studen,

15.7.1981).

In Studen sangen stets mehrere Siamang-Gruppen gleichzeitig.
Die Gruppengesidnge wiesen einen charakteristischen ﬁberlappungsmodus
auf: Das Paar Bb+Ra und das Weibchen Vr sangen stets zusammen und
begannen und beendeten ihre Gesdnge stets gleichzeitig, wihrend die
Familiengruppe gelegentlich nicht mitsang, ihre Gesinge spiter
einsetzte und auch spiter abschloss als das Trio. Dieser

Uberlappungsmodus verinderte sich durch die Ankunft des Minnchens Na
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in keiner Weise (siehe Fig. 16). Na filigte sich bereits mit seinem
ersten Gesang in den ﬁberlappungsmodus ein in einer Weise, die er
flir sdmtliche weiteren Gesidnge beibehielt: An allen Gesdngen von
Bb+Ra und Vr nahm Na obligat teil und begann und beendete seinen
Gesangsvortrag praktisch gleichzeitig mit diesen. Dies stellte
jedoch eine Umstellung dar gegeniiber seinem vorherigen

Uberlappungsmodus in Ziirich (vergleiche die VENN-Diagramme, Fig. 16).
t =N

t=V t =N
Bb + Ra ¢&— Vr

Bb+ Ra¢— Na+Vr

Fig. 16: VENN-Diagramme: Uberlappung der Gesangsaktivititen der

Siamang-Gruppen in Ziirich (a) und in Studen (b) vor der Umpaarung
§t=V) und danach (t=N).

Man beachte, dass im einen neugebildeten Paar das Madnnchen (Na), im
anderen das Weibchen (Ga) den ﬁberlappungsmodus ihrer Gesdnge mit
denen der Nachbargruppen verindern, wdhrend bei ihren neuen Partnern

(Vr resp. Bh) der Uberlappungsmodus unverindert bleibt.
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Im Gegensatz zu der sofortigen Umstellung, mit der Na den
Uberlappungsmodus seiner Gesidnge an die neue Situation anpasste,
erfolgte seine Anpassung im VerschrZnkungsmodus der einzelnen

Gesangssequenzen weniger rasch und direkt:

Vor allem in den Duettsequenzen seiner ersten Gesinge nach der
Umpaarung tendierte Na dazu, viel zu friih in die synchronen
Bellserien der beiden Weibchen Ra und Vr einzusetzen (Fig. 17), die
dann auf seine Einsdtze (Schrei, J-I u.a.) nur wenig reagierten und
ihre Bellserien noch fortstzten, wdhrend Na bereits seine
Duettsequenz beendete. Beide Weibchen schienen also die folgenden
Einsdtze von Bb abzuwarten und richteten die Beschleunigungen ihrer
Bellserien bevorzugt nach ihm aus. Na selbst schien bestrebt zu
sein, seine verfrilhten Einsitze zu vermeiden oder zu korrigieren, da
er seine begonnene Sequenz oft abbrach, gelegentlich mitten im
Schrei, um zu einem spZteren Zeitpunkt in derselben ununterbrochenen
Folge von Bellserien noch einmal eine Duettsequenz zu beginnen, die
dann auch meist vollstdndig von ihm gesungen wurde. Wenn Bb
untypische Einsdtze brachte, so hatte das oft zur Folge, dass beide
Weibchen ihre Serie abbrachen, selbst wenn dafiir Na“s Einsdtze

typisch waren.

Eine andere Stelle, an der Na vor allem in den ersten drei
Tagen nach der Umpaarung mit zunehmender HHufigkeit und ganz
spezifisch mit seiner Duettsequenz einzusetzen pflegte, resultierte
ebenfalls in einer zum Gesang von Bb phasenverschobenen
Duettsequenz: Dabei Husserte Na seinen Schrei gleichzeitig mit oder
ganz kurz nach dem Jauchzer-I von Bb”“s Duettsequenz. Na begann also

seine Duettsequenz erst dann, wenn die von Bb zum grossen Teil schon
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vorbei war. Da sich die beiden Weibchen meistens nach den Finsitzen
von Bb ausrichteten, kam so der Jauchzer-I von Na erst in den
gemeinsamen locomotion call von Bb+Ra und Vr zu liegen. Gelegentlich
startete das Weibchen Vr (niemals Ra) auf diesen verspidteten Schrei
von Na eine extrem verkiirzte zusdtzliche Bellserie, die sich als
nachgeholte Einleitung zum Schrei von Na verstehen liesse. Nach
einigen Gesdngen wurden auch erstmals Duettsequenzen beobachtet, bei
denen Vr von sich aus gleich nach dem Jauchzer-I von Bb eine neue
Bellserie startete, als wiirde sie erwarten, dass Na an dieser Stelle

einstzen wollte.

Obwohl also beide Weibchen ihre Bellserien bevorzugt nach Bb
ausrichteten, fanden sich schon in den ersten Gesdngen
Duettsequenzen, die durchaus die typische Form aufwiesen (wie in
Abschn. 3.2 gezeigt). Diese typischen Duettsequenzen entstanden
dann, wenn Bb untypischerweise gar keinen “richtigen” Einsatz in die
Bellserien der beiden Weibchen Ra und Vr brachte (so dass diese ihre
Bellserien, wenn Uberhaupt, dann nur nach den Einsdtzen von Na

ausrichten konnten) oder dann, wenn Na unisono mit Bb einsetzte.

Die unisono-Duettsequenzen von Na und Bb waren in den ersten
Gesingen nach der Umpaarung noch relativ selten (siehe Fig. 17) und
wurden moglicherweise von Na sogar aktiv vermieden, indem er
gelegentlich einen Schrei, zu dem er gleichzeitig mit Bb ansetzte,
abbrach. Erst am vierten Tag nach der Umpaarung entwickelten sich
die gleichzeitig mit Bb gesungenen Duettsequenzen zu Na“s bevorzugt
verwendetem Einsatzmuster und verdridngten zunehmend die vorher
dominierenden phasenverschobenen Einsidtze, bis diese schliesslich

ganz ausblieben. Dieser Zustand wird hier als stabilisiertes
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Endstadium von Na“s allm#hlicher Anpassung an einen neuen
Verschrinkungsmodus der Duettsequenzen betrachtet. Dieses Endstadium
diirfte sich vermutlich bereits im Verlauf der zweiten Woche nach der
Umpaarung eingestellt haben. Da aber aus dieser Zeit keine Daten
vorliegen, kann der Zeitpunkt nur nZherungsweise aus dem Verlauf der

Hiufigkeitskurven (Fig. 17) geschitzt werden.

Die unisono-EinsZtze von Na und Bb wiZhrend der Duettsequenz
erfolgten nicht v6llig gleichzeitig; oft begann der Schrei des einen
Mdnnchens ganz wenig vor dem des anderen. Keiner der beiden Siamangs
setzte aber mit dem Schrei bevorzugt als erster ein. Da das
Zeitintervall zwischen dem Schrei und dem darauf folgenden
Jauchzer-1I bei Bb kiirzer war als bei Na, erfolgte dieser J-I-Einsatz

bei Bb in der Regel etwas vor demjenigen von Na.
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Legende zu Fig. 17:

Verschrénkung der Duettsequenzen von Na (nach seiner Umpaarung vom

14.7.1981) mit den Duettsequenzen von Vr, Ra und Bb.

Ausgewertet wurden 112 Duettsequenzen aus 25 Konzerten, und nur

solche Sequenzen, zu denen alle 4 Individuen einen einigermassen

typischen Duettbeitrag lieferten: jedes Weibchen brachte mindestens

2 begonnene Bellserien, jedes Minnchen mindestens 4 der 5 folgenden

Einsdtze in der richtigen Reihenfolge: Schrei—+=J-I-+=loc+=kBl=J-1II.

a) Hiufigkeit, mit der Na an den verschiedenen Stellen in Bezug

zum Gesang der anderen Siamangs zu einer Duettsequenz ansetzte

(Schrei).

1 Na beginnt

eine Duettsequenz gleichzeitig mit der von Bb

und setzt somit in denselben Beschleunigungspeak der

Bellserien
2 Na beginnt
J-1 von Bb
3 Na beginnt

Bellserien

der Weibchen Ra und Vr ein.

eine Duettsequenz nach oder gleichzeitig mit dem
und somit phasenverschoben zur Duettsequenz von Bb.
eine Duettsequenz vor der Beschleunigung der

der Weibchen und somit phasenverschoben zur

Duettsequenz von Bb.

b) HZufigkeit, mit der Na an verschiedenen Stellen in Bezug

zum Gesang der anderen Siamangs eine Duettsequenz sang. Es werden

hier die gleichen Kriterien, Duettsequenzen und Symbole

verwendet, wie in a), aber hier werden nicht begonnene, sondern

zu Ende gefiihrte Duettsequenzen von Na betrachtet.
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4. DISKUSSION

Die vorliegende Untersuchung zeigte, dass der Duettgesang der
untersuchten Siamangs im Verlauf der Umpaarungen tiefgreifende

Verdnderungen erfuhr.

Ein grosser Teil der gefundenen Verinderungen der Duettvarianten
kann entweder darauf zurlickgefiihrt werden, dass der nach der
Umpaarung neu hinzukommende Partner seine individuellen
Gesangsmerkmale in die Duette einbrachte, oder aber als Folge neu
entstehender oder wegfallender gesanglicher Beziehungen zu Siamangs

anderer Gruppen interpretiert werden.

Dass z.B. das Weibchen Ga nach der Umpaarung mit dem neuen Partner
Bh weniger Duettsequenzen sang, die 2 oder gar 3 Bellserien vor dem
Schrei des Midnnchens aufwiesen (Varianten D2, D3), scheint zumindest
teilweise darauf zuriickzugehen, dass ihr vorheriger Partner sehr oft
mit seinem Schreieinsatz gewartet hatte, bis der jenige von Bh vorbei
war. Da aber nicht nur Na, sondern auch Bh gelegentlich eine
Bellserie ohne Einsatz verstreichen liessen, bis sie ihre
Schreieinsdtze brachten, war es beim Paar NatGa oft erst in der 2.
oder 3. Bellserie zum Schrei des Minnchens gekommen, ein Effekt, der
wegfiel, als das vorherige Nachbarmdnnchen Bh zum neuen Paarpartner
von Ga wurde. Gelegentlich hatte Bh als Nachbar Uberhaupt nicht in
die begonnene Duettsequenz von NatGa eingesetzt. Wenn dann eine oder
zwei Bellserien ohne seinen Einsatz verstrichen waren, in denen MNa
offensichtlich den Einsatz des Nachbarn abgewartet hatte, ohne

selber als erster mit dem Schrei einzusetzen, brach Ga gelegentlich
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die Sequenz ab. Dies kOnnte die HiEufigkeit der Duettvarianten D14
und D14-15 vor der Umpaarung von NatGa erkliren. Im neugebildeten
Paar Bht+Ga dagegen brauchte das Minnchen Bh nicht erst auf einen
Einsatz eines Nachbarn zu warten; sein Schreieinsatz erfolgte also
meist in der 1. Bellserie des Weibchens. Dies kOnnte den Rickgang
der Varianten D2, D3, D14, D14-15 nach der Umpaarung beim Paar Bh+Ga
erkldren. Diese Verinderungen beruhen dann nicht auf einer erfolgten
gegenseitigen Anpassung der neuverpaarten Siamangs, sondern auf

einer Anpassung an das verdnderte Umfeld der Nachbargesinge.

Immerhin ist zu bemerken, dass Ga nach der Umpaarung auch keine
Tendenz zeigte, nach der Duettsequenz ihres neuen Partners Bh noch
weitere Bellserien anzuschliessen. Dies hitte darauf schliessen
lassen, dass sie nach wie vor den Schreiansatz ihres vorherigen
Partners erwartet hidtte. Die entsprechende Duettvariante D26 war
beim neuen Paar Bht+Ga aber nicht einmal vertreten. Offensichtlich
erfolgte die Umstellung von Ga auf das neue Miannchen sehr rasch, und
ihre gesangliche Bezugnahme richtete sich nach der Umpaarung

exklusiv auf ein M3nnchen.

Auch die Verdnderungen in den Duettvarianten nach der Umpaarung
-z.B. flir Na— schienen zu einem grossen Teil auf die Beziehungen zu

den fiir Na neuen Nachbargruppen zurilickzufilhren zu sein.

So dirfte die Tendenz von Na, in den ersten Gesidngen nach seiner
Umpaarung in die Duettsequenzen seines Nachbarn Bb phasenverschoben
nach dessen Schrei und Jauchzer—-1 einzusetzen, wihrend seine neue
Partnerin wie gewohnt synchron zur Nachbargruppe sang, wesentlich

fiir den Anstieg der Duettvarianten D6, D6-8, D28 und fiir das
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Auftreten von D28-D32 iiberhaupt verantwortlich sein.

Die gegeniiber den Gesidngen vor den beiden Umpaarungen stark
erhShte Anzahl an Duettvarianten, die untypischen Duettsequenzen
entsprachen, kann allerdings nicht nur auf Anderungen in den
Beziehungen zu Nachbargruppen zurilickgefiihrt werden, sondern spricht
dafiir, dass die neugebildeten Paare anfangs doch einige
Schwierigkeiten hatten, typische Duettsequenzen zu produzieren.

8 von 28 Varianten (29%), die untypischen Duettsequenzen entsprachen
und die in den Gesidngen von Na beobachtet wurden, traten nur

unmi ttelbar nach seiner Umpaarung auf (Phase N1), ebenso 5 von 24
Duettvarianten (21%Z) bei Bh. Dies entspricht also einem
Diversititsanstieg fiir die Duettsequenz, welcher im Fall des
neugebildeten Paares NatVr ausgepridgter war als beim Paar Bh und Ga.
Dies mag damit zusammenhingen, dass sich die Partner des
neugebildeten Paares Bh+tGa in Ziirich nicht absolut fremd waren,
hatte doch Bh vor seiner Umpaarung bereits ausgiebig Gelegenheit
gehabt, den Gesang von Ga zu hOren, wdZhrend sich die Tiere NatVr bei

ihrer Neuverpaarung vSllig fremd waren.

Der durchschnittliche Anteil von typischen Duettsequenzen
(Variante TD) war beim Paar NatGa vor der Umpaarung relativ gering.
Wider Erwarten stieg dieser Betrag nach beiden Umpaarungen an und
blieb iiber alle Umpaarungsphasen (N1-N3) hSher als vor der
Umpaarung, ausser in der ersten Phase nach der Umpaarung von NatGa,

in der typische Duettsequenzen ebenfalls noch relativ selten waren.

Die Ursache flir die anfd@ngliche Seltenheit, mit der typische

Duettsequenzen zwischen Na und Vr auftraten, scheint nicht in erster



108

Linie darin zu bestehen, dass Na und Vr unfihig gewesen wiren, ihre
Duettsequenzen aufeinander abzustimmen, sondern darin, dass das
Weibchen Vr anfangs einfach nicht bereit war, seine Duettsequenz
primdr nach einem anderen Mdnnchen als dem alteingesessenen

K#Zfignachbarn Bb auszurichten.

Bereits die allererste Duettsequenz mit dem neuen Paarpartner, in
die Na mit einem Schrei einsetzte, erfiillte durchaus die formalen
Anforderungen an eine typische Duettsequenz (TD, siehe Abschn. 3.2),
schien aber ihr Zustandekommen nur dem Umstand zu verdanken, dass
das andere Midnnchen Bb untypischerweise keinen Einsatz in die
Bellserien der beiden Weibchen lieferte. Dies trifft fiir viele der
frilhen typischen Duettsequenzen von NatVr zu. Dass in diesen Fillen
auch das langverpaarte Weibchen Ra seine Duettsequenz nach dem neuen
Nachbarn ausrichtete, also ein ebenso typisches Duett mit Na
produzierte, spricht dafiir, dass die Siamangweibchen a priori dazu
in der Lage wiren, mit einem beliebigen fremden Siamang-Midnnchen zu
duettieren, dies aber erst dann tun, wenn das Minnchen, fiir das sie
bereits eine Prdferenz entwickelt haben, nicht verfiigbhar ist, d.h.

in diesem Fall, wenn dieses Mdnnchen nicht einsetzt.

Es konnte aber noch ein zweiter Umstand festgestellt werden, der das
Entstehen von typischen Duettsequenzen in den friihen Gesdngen von Na
und Vr ermOglichte, und zwar dann, wenn Na unisono mit dem
Nachbarménnchen Bb einsetzte. In solchen Fdllen konnte nicht mit
Sicherheit entschieden werden, an welchem der beiden Mdnnchen nun
die beiden Weibchen ihre Bellserien orientierten. Es wird hier
vermutet, dass in den ersten Gesingen nach der Umpaarung auch in

diesen "typischen” Duettsequenzen das Midnnchen Bb das Bezugsobjekt
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fiir beide Weibchen war, dass also die typische Form der Duettsequenz
zwischen Na und Vr ihr Entstehen nur der zeitlichen Ordnung von Na“s
Einsdtzen verdankt, und nicht der gegenseitigen gesanglichen
Bezugnahme der neuen Paarpartner. Das ergibt sich auch aus der
Beobachtung, dass in diesen Gesdngen die Weibchen sich auch dann
eindeutig bevorzugt an Bb orientierten, wenn die beiden MZnnchen

ihre Einsdtze in die Duettsequenz nicht unisono vortrugen.

Erst nach mehreren Gesingen zeichnete sich bei Vr ein
Orientierungswechsel ab, d.h. sie iibertrug die PrZferenz iherer
gesanglichen Bezugnahme vom Nachbarmdnnchen Bb auf ihren neuen
Paarpartner Na. Brachte nun Na seine Einsdtze zur Duettsequenz nach
denen von Bb, so startete Vr, und nur Vr, kurzfristig zusidtzliche
Bellserien auch nach dem J-I von Bb, die sich zu einer an die
Einsdtze von Na angepassten Duettsequenz zusammenfligten, Bellserien
zu einem Zeitpunkt, da Bb und Ra bereits ihren locomotion call
vortrugen. Wenn dagegen Na seine Einsdtze zur Duettsequenz vor
denjenigen von Bb brachte, so beschleunigte Vr ihre Bellserien nur
entsprechend Na“s Einsdtzen, und begann keine zusdtzlichen Serien zu
den folgenden Einsitzen von Bb. Derartige Abweichungen vom
Synchrongesang mit dem Nachbarpaar Bb+Ra hatte Vr vor der Ankunft
von Na nicht gezeigt. In diesem Sinne vollzog Vr also tatsdchlich

eine allmZhliche Anpassung an den Gesang des neuen Paarpartners.

Aber auch Na zeigte in seinem Gesangsverhalten nach seiner
Umpaarung Verinderungen, die durchaus als Anpassung an die in seiner
neuen Umgebung singenden Tiere zu interpretieren sind. Die
sequentiell wechselnde Bevorzugung, mit der er seine Duettsequenz in

Bezug zu derjenigen des Nachbarpaares setzte, erweckt den Anschein,
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als ob das Tier nacheinander verschiedene Strategien ausprobierte,
bis es sich endgliltig auf einen bestimmten Verschrinkungsmodus der
Duettsequenz festlegte, in diesem Fall den unisono-Vortrag mit der
Duettsequenz des Nachbarminnchens. Dass die zwei anfinglich
bevorzugten Strategien des phasenverschobenen Einsatzes schliesslich
"verworfen" wurden, kann nicht darauf zuriickzufiihren sein, dass
seine neue Paarpartnerin Vr nur bei der unisono-Strategie fdhig
gewesen wire, typische Duettsequenzen mit ihm zu singen;
moglicherweise war diese Anforderung aber beim unisono-Vortrag
leichter zu erfiillen, da es einem Weibchen wahrscheinlich schwer
fd11lt, eine rhythmische Bellserie asynchron zu einem in nichster
NzZhe singenden anderen Weibchen zu beschleunigen. Auch ein
Weisshandgibbon (H. lar) tendierte dazu, seinen Lautrhythmus
dusseren Taktgebern wie Lautattrappen oder einem Metronom
anzupassen, wie die Versuche von ZIEGLER & KNOBLOCH (1968, zit. in

TEMBROCK, 1970:86, 1974:185) zeigten.

Die Verdnderungen der quantitativen Duettparameter, die nur fiir
typische Duettsequenzen bestimmt wurden, sind vermutlich fast alle
auf die individuellen Gesangseigenschaften der neuverpaarten Tiere

zurickzufithren.

Einzig im neugebildeten Paar Bht+Ga gab es einen Hinweis auf eine
aktive Anpassung des einen Paarpartners an den anderen. Der Rhythmus
der langen Bellaute zu Beginn der ersten Bellserie des Weibchens Ga
(quantitativer Parameter 2) war in den Duettsequenzen mit dem neuen
Minnchen Bh signifikant kiirzer als vorber mit Na. Ich vermute, dass
dies damit zusammenhZngt, dass Bh im Durchschnitt frither nach Beginn

der Bellserie mit seinem Schrei einzusetzen pflegte, als Na.
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Moglicherweise versuchte Ga, diesen individuellen
Merkmalsunterschied gegeniiber ihrem fritheren Partner dadurch zu
kompensieren, dass sie bereits zu Beginn ihrer Bellserie einen
schnelleren Rhythmus vorgab, um frither zum HShepunkt der ersten
Beschleunigung zu gelangen und so eine Synchronisation dieser Stelle

mit Bh”s Schrei zu erreichen.

Auffdllig waren bei beiden umgepaarten Miannchen Na und Bh
dhnliche Verdnderungen in der Lautzusammensetzung der organizing
sequence. Bei beiden Tieren fiel nach der Umpaarung der Anteil der
Jauchzer an der Sequenz ab, wihrend derjenige fiir booms anstieg.
Dies kommt im VerhZltnis der absoluten HZufigkeiten der beiden
Lauttypen zum Ausdruck (Tab. 10). Von allen Typenpaaren veridnderte
sich das Verhdltnis am hiufigsten signifikant bei den Kombinationen,
die den Lauttyp booms enthielten. Die einfachste Erkldrung dafir
ist, dass sich einzig die Haufigkeit der booms pro Zeiteinheit nach
der Umpaarung veridnderte, wihrend die HAufigkeit der anderen
Lauttypen mSglicherweise allein von der Dauer der organizing

sequence abhing.

Na Bh

vVl 4.931
\Y 3.308 V2 2.676
N1 0.609 N1 0.989
N2 1.2 N2 0.653
N3 0.5 N3 0.619

Tab. 10: Verhdltnis des Anteils der Lauttypen J und booms an der
organizing sequence, in den verschiedenen Umpaarungsphasen der
Mannchen Na und Bh.

Definition der Umpaarungspbasen siehe Abschn. 3.4.
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In beiden Umpaarungen erfolgte ein Anstieg der
Gesangstidtigkeit. Trotzdem ging die durchschnittliche Gesangsdauer
in Studen nur unwesentlich zuriick, so dass pro Tag tatsZchlich auch
betrdchtlich mehr Zeit mit Singen verbracht wurde. Die leichte
Verkiirzung der durchschnittlichen Gesangsdauer nach der Umpaarung
liegt wohl daran, dass Gesinge umso kiirzer werden, je mehr GesZnge
ihnen am selben Tag vorausgegangen sind und je spdter am Tag sie
gestartet werden. Wenn also nach der Umpaarung mehr Gesdnge pro Tag
gedussert werden, erhSht sich mit zunehmender Gesangszahl
automatisch der Anteil der Gesidnge, denen bereits ein anderer Gesang
vorausgegangen ist, so dass im Durchschnitt die Gesangsdauer sinkt.
Dies bedeutet aber nicht, dass die Siamangs nach der Umpaarung dazu
tendiert hdtten, ihre Gesdnge zu verkiirzen, sondern nur, dass sie
die nun zusitzlich geﬁusserfen Gesdnge notgedrungen in den Teil
ihrer Aktivititsperiode gelegt haben, der noch frei war. Da die
Gesdnge vor der Umpaarung bereits vorwiegend in den Beginn der
Aktivitdtsperiode fallen, muss eine gesteigerte Gesangstitigkeit
fast ausschliesslich in einen spdteren Abschnitt der
Aktivitdtsperiode eingefiigt werden. Tatsdchlich wird durch die
ErhShung der Gesangszahl pro Tag die Gesangsaktivtdt vor allem in
die spiten Tagesabschnitte ausgedehnt, wdhrend eine Vorverlegung der

Gesamtaktivitdt nur in sehr geringem Mass stattfindet (Fig. 14).

Die ErhShung der SinghZufigkeit nach der Ankunft von Na in
Studen kann nicht damit erkldrt werden, dass das neue Miannchen schon
vor seiner Umpaarung ein besonders aktiver Singer gewesen widre. In
den Monaten April und Mai 1981 lag seine gemittelte SinghZufigkeit
bei 2.5 mal pro Tag (15 Gesinge an 6 Tagen). Alle diese Gesinge

wurden zudem durch seinen damaligen Nachbarn Bh initiiert. Dessen
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Singhdufigkeit nahm in den folgenden Monaten zudem noch ab (2.0 mal
pro Tag in Juni und Juli 1981, 12 Gesinge an 6 Tagen), so dass auch
der Wert flir Na in dieser Zeit vor der Umpaarung noch wesentlich
tiefer liegen diirfte. Die erhShte Singhdufigkeit in Studen kann also
nicht mit der individuellen Gesangstendenz der Tiere erkldrt werden,
sondern scheint als direkte Folge des Partnerwechsels entstanden zu
sein. HESS-HAESER (1971:13) beschreibt zwar, dass ein bereits
verpaartes Siamang-Paar gleich nach seiner Ankunft in einem anderen
Zoo ebenfalls anfadnglich hZufiger gesungen habe als einige Zeit nach
seiner Ankunft. Dennoch spricht der Anstieg der Singhdufigkeit, der
auch bei der Umpaarung von Bh in Zirich erfolgte, wo weder die
beiden umgepaarten Tiere an einem ihnen fremden Ort waren, noch
sonst ein fremder Siamang neu dazugekommen war, dafiir, dass die
Ursdchlichkeit filir die erhChte Singtidtigkeit sowohl in Ziirich als
auch in Studen zumindest teilweise in der Konfrontation neuer

Partner zu suchen ist.

Auch ausserhalb der Gesinge wurden einschneidende Verhaltens—
verdnderungen der neuverpaarten Siamangs beobachtet. Beide
Siamang-Neuverpaarungen verliefen zwar verhZltnismissig problemlos
und ohne die erheblichen Komplikationen, wie sie anlidsslich solcher
Situationen zum Teil aufzutreten scheinen (z.B. BENNET, 1976: 24f;
LaMALFA, 1969: 276). Alle Tiere schienen ihre neuen Partner rasch zu
akzeptieren. Entgegen der Ansicht von LaMALFA (1969: "Siamangs are
generally very aggressive, ill-tempered animals, especially males.")
verhielten sich allerdings die untersuchten Siamangs, sowohl
Wildfidnge als auch handaufgezogene Tiere beiderlei Geschlechts, mir
gegeniiber durchwegs zutraulich oder gar anhinglich, im besten Fall

etwas scheu, aber keineswegs aggressiv.
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Widhrend aber das partnerbezogene Verhalten sich in relativ
kurzer Zeit stabilisierte, wurden in Studen tiefgreifende
Verhaltensidnderungen beobachtet, die vor allem die Beziehungen
zwischen den verschiedenen Gruppen betrafen. Bemerkenswert ist hier,
dass sich das Weibchen Vr nach Ankunft des neuen Minnchens Na
zusammen mit diesem an zahlreichen Konflikten zwischen den
benachbarten Gruppen beteiligte, widhrend solche Verhaltensweisen
vorher nur selten auftraten. Dies ldsst vermuten, dass Vr erst von
dem Moment an begann, territoriale Anspriiche zu bekunden, da sie
einen Partner hatte. Auch ein einzelnes, im Freiland beobachtetes
Weisshandgibbon-Minnchen (H. lar) wurde im angrenzenden Territorium
zu einer Familiengruppe geduldet, wo es auch regelmdssig sang. Erst
als sich ihm ein Weibchen zugesellte und mit ihm duettierte, wurde
es von der Nachbargruppe mehrfach angegriffen ("direct physical
attacks"”, MacKINNON & MacKINNON, 1977). Die beiden Autoren vermuten,
dass der Weibchen—-Gesang dem vorher geduldeten Gesang des Mdnnchens
eine spezielle territoriale Drohwirkung verleihe. Diese Hypothese
scheint anhand der hier gemachten Beobachtung auch umgekehrt fiir den
Minnchen—-Gesang zu gelten, so dass verallgemeinernd spekuliert
werden konnte, dass erst der Duettgesang der (duettierenden)
Gibbonarten fiir Territoriumsbesitzer als potentielle Bedrohung

aufgefasst wird.

Wahrscheinlich versuchen einzelne, von ihrer Familiengruppe
abgespaltene Weibchen nicht, ein Territorium allein abzugrenzen,
wihrend dies umgekehrt das typische Verhalten junger unverpaarter
Miannchen sein diirfte. Fs wurde vom Siamang ein entsprechender Fall
im Freiland beobachtet, in dem sich ein subadultes Mdnnchen von

seiner Familiengruppe loslOste und ein an das der Eltern
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angrenzendes Territorium belegte, wo sich ihm verschiedentlich
einzelne fremde Weibchen anschlossen (ALDRICH-BLAKE & CHIVERS, 1973;
CHIVERS et al., 1975; MacKINNON & MacKINNON, 1977). Ahnliche
Beobachtungen machten MacKINNON & MacKINNON (1977) fiir den
Weisshandgibbon, H. lar, und TENAZA (1975a) und TILSON (1981) fiir
den Kloss—Gibbon, H. klossii. Dagegen wurden nur wenige FZlle
beschrieben, in denen ein unverpaartes Gibbon-Weibchen ein
Territorium beanspruchte und gesanglich oder gar aktiv verteidigte
(CALDECOTT & HAIMOFF, 1983; TILSON, 1981). Vom erstgenannten
Beispiel ist bekannt, dass es sich bei dem Tier (H. lar) um ein
verwitwetes Weibchen handelte, fiir das zweite Beispiel (H. klossii)

wird dies vom Autoren zumindest vermutet.

Bei den meisten Gibbonarten wird die aktive territoriale
Verteidigung vor allem vom MZnnchen geleistet (CHIVERS, 1972, 1974;
ELLEFSON, 1968, 1974; GITTINS, 1980; KAPPELER, in press; TENAZA,
1975a). Territoriales Verhalten bei Gibbons wird vorwiegend gegen
Tiere desselben Geschlechts gerichtet (z.B. BROCKFELMANN et al.,
1974: 154) (siehe auch Abschnitt 3.6). Da aufgrund der
geschlechtsspezifischen Merkmale des Siamang-Gesanges ein singendes
Madnnchen als solches erkannt werden kann, ist zu erwarten, dass
andere MiZnnchen es generell vermeiden sollten, sich dem singenden
Tier und somit dessen Territorium zu nZhern. Man wird daher annehmen
kBnnen, dass dem Minnchen—-Gesang eine auf andere M#nnchen
abschreckende Wirkung zukommt: es besteht jedoch kein Grund,
anzunehmen, dass der Mdnnchen—-Gesang auch auf fremde Weibchen diese

Wirkung haben sollte.

Tatsdchlich lassen einige Freilandbefunde eine geradezu
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entgegengesetzte Wirkung auf Weibchen vermuten: Eine in Malaya
beobachtete Siamang-Gruppe steigerte vor der Abspaltung eines
subadulten MiZnnchens ihre Gesangsaktivitdt betrichtlich
(ALDRICH-BLAKE & CHIVERS, 1973). Die Beobachtung, dass die meisten
Gesdnge vom subadulten M3nnchen gestartet wurden, welches zudem
regelmdssig bis zu 20 min. allein weitersang, nachdem die
Familiengruppe ihren Gesang bereits beendet hatte, fiihrte die
Autoren zu der Vermutung, dass dieser Gesang eines einzelnen
M#Znnchens dazu dienen kOnnte, Weibchen zu diesem Gebiet anzulocken.
Die attraktive Wirkung des einzelnen Minnchen-Gesanges auf
unverpaarte Weibchen wurde wiederholt am Siamang und an anderen
Gibbonarten bestdtigt, widhrend einzelne Weibchen normalerweise nicht
zu singen scheinen (BROCKELMANN et al. 1974, GITTINS, 1978;
MacKINNON & MacKINNON, 1977; TILSON, 1981; WHITTEN, 1982: 80). Wenn
man annimmt, dass dem MZnnchen—-Gesang eine attraktive Wirkung auf
einzelne Weibchen zukommt, so ist nicht zu erwarten, dass er diese
Wirkung verlieren wird, nur weil sich eine Partnerin eingefunden

hat.

Fir ein verpaartes Weibchen stellt die Prdsenz eines weiteren,
adulten, gleichgeschlechtlichen Tieres eine Gef#@hrdung ihres Platzes
im vom MZnnchen verteidigten Territorium dar. Es muss also in ihrem
Interesse liegen, diese Prisenz weiterer Weibchen zu verhindern, ein
Interesse, dem dauernd die weibchen-anziehende Wirkung des
Territorialgesanges ihres Paarpartners entgegensteht. Ein dem
Midnnchen-Gesang zugefiligter und als solcher erkenntlicher
Weibchen—-Part wiirde dem Gesang die zusdtzliche Information
verleihen, dass es sich um ein verpaartes Midnnchen handelt, ohne

damit die gleichzeitig wichtige territoriale Funktion des
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Mannchen-Gesanges zu beeintrichtigen. Da es fiir ein unverpaartes
Weibchen risikoloser ist, sich um ein ebenfalls unverpaartes
Mannchen zu bemiihen (sofern ein solches verfiligbar ist), als um ein
verpaartes, wo es bereits von einer Rivalin erwartet wird, ist
anzunehmen, dass eine weibliche Komponente im MZnnchen—Gesang die
weibchen—anlockende Wirkung zumindest reduzieren wird. Die fiir das
verpaarte Weibchen entstehende Notwenigkeit, den Partner mSglichst
nicht alleine singen zu lassen, kann als hinreichende Ursache fiir

das Entstehen eines Duettgesanges betrachtet werden.

GITTINS (1978) vermutete, dass beim Schwarzhandgibbon, H.
agilis, das Weibchen mit seinem Gesang weniger das Territorium, als
vielmehr seinen Paarpartner verteidigt. Dies schliesst aber nicht
aus, dass der Weibchen—Beitrag zum Duettgesang auch wesentlich zur
Territoriumsverteidigung beitrdgt. Es ist zu erwarten, dass ein
verpaartes Miannchen in die aktive Verteidigung seines Territoriums
mehr zu investieren bereit ist, als ein unverpaartes, da es auch
mehr zu verlieren hat. Es ist daher mSglich, dass ein gemeinsam
singendes Paar mehr potentielle Konkurrenten abschrecken kann, als

ein einzeln singendes Miannchen.

Widhrend die genannten Faktoren mSglicherweise das Entstehen der
Duettgesdnge der Siamangs beglinstigt haben, vermSgen sie aber nicht
die enorme Komplexitidt und Paarspezifitdt der Duettstruktur zu
erkldren. Die genannten mOglichen Gesangs— und Duett—Funktionen
liessen sich im Denkmodell auch mit einfacheren Lautmustern und

~beziehungen erfiillen.

Neben der Revierverteidigung wird die Stdrkung der Paarbindung
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sowohl bei Vogel- wie bei Gibbonduetten als hdufigste
ErkldrungsmSglichkeit fiir deren Funktion vorgeschlagen (siehe
Einleitung). Diese Hypothese ist aber wohl meistens aus der
erkannten Korrelation zwischen monogamer Sozialstruktur und
Duettgesang intuitiv hergeleitet, und aus der Herleitung geht in der
Regel nicht hervor, wie man sich diese partnerbindende Wirkung
vorzustellen hat. HOOKER & HOOKER (1969: 187) argumentieren, dass,
um ein Duettmuster zu erzeugen, jeder Sdnger die Beitrige seines
Partners in Abhingigkeit von seinen eigenen lernen miisse. Ein Vogel
wirde dann als Partner akzeptiert, wenn er den richtigen

Duettbeitrag im richtigen Zeitintervall liefere.

DAWKINS (1976) und MAYNARD SMITH (1977) schlugen vor, dass die
Partner-Bindung von einem Individuum dadurch erhdht werden kdnne,
indem es von jedem neuen Partner vor der Kopulation eine Vorleistung
abverlange. Wenn dieser Partner dann weiterhin mit diesem Individuum
zusammenbleibt Uber weitere Fortpflanzungsperioden, kann er seinen
reproduktiven Erfolg steigern, ohne weiter zu investieren, wihrend
er neu investieren misste, wollte er den Partner wechseln. WICKLER
(1980) wandte diese Hypothese auf den Duettgesang an: Wenn ein
Individuum Zeit und Energie investieren muss, um des andern Gesang
zu lernen, so kann dies die Wahrscheinlichkeit, dass dieses
Individuum seinen Partner verlidsst, reduzieren. Diese Investition
hat zudem den Vorteil, dass sie nicht iibertraghar ist: ein Rivale,
der das Territorium iibernimmt, kann von dieser Investition nicht
profitieren, wie dies der Fall widre, wenn der urspriingliche Inhaber
in Nestbau, Nahrungsvorrat oder eine durch lange Balz erreichte
sexuelle Bereitschaft des Partners investiert hitte. Der Partner

kann zudem die Investition jederzeit durch "Abfragen" des Gelernten
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kontrollieren und so auch spdter noch einen gewissen Zeitaufwand
fordern. Verschiedene Autoren haben Beispiele gebracht dafiir, dass
sich paarspezifische Duette erst nach ldngerem tiben einstellen, so

fiir verschiedene Vigel:

Ahanta Francolin, Francolinus ahantensis (HOLMAN, 1947),
Buschwiirger, Laniarius aethiopicus (THORPE & NORTH, 1965, 1966;
THORPE, 1973),

Orange-chinned parakeet, Brotogeris jugularis (POWER, 1966),
Eastern Whipbird, Psophodes olivaceus (WATSON, 1969),

Common crow, Corvus brachyrhynchos (BROWN, 1979, zit. in FARABAUGH,

1982),

und Primaten:
Grauer Springaffe, Callicebus moloch (ROBINSON, 1979),

Siamang, Hylobates syndactylus (HAIMOFF, 1981).

Zur Unterstiitzung der oben ausgefiihrten Hypothese miissen die drei
eingangs (Abschn. 1) aufgefiihrten Bedingungen erfiillt sein

(1. Verbesserung des Duettgesangs bei Paarbildung; 2. Paarspezifitit
des Duettgesangs, die 3. aus partnerspezifisch ausgerichteten
Duettbeziehungen besteht). In allen Fdillen wurde meines Wissens aber
die 3. Forderung nicht dargestellt, oder aber es wurde nicht
gezeigt, ob die gefundenen Verdnderungen von ontogenetischen
Effekten unterscheidbar waren. Die hier vorgestellten Befunde zum
Duettgesang der Siamangs scheinen jedoch alle notwendigen Kriterien
zu erfiillen. Alle in der Umpaarung untersuchten Tiere waren adult
und wiesen ein stabiles Gesangsmuster auf. Die Umpaarung fiihrte
zundchst zu einer drastischen Desorganisation der Gesangesmerkmale.

Viele der sich dauerhaft verdndernden Duetteigenschaften kOnnen
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lediglich auf die Kombination neuer, individuenspezifischer

Gesangesmerkmale zurlickzufiihren sein.

Es wire auch mdglich, dass die neu zusammengebrachten
Paarpartner durch die Ungewohntheit der Situation erregt waren und
sich deshalb weniger auf ihre EinsZtze und Bezugnahmen im
Duettgesang konzentrierten. Die zunehmende Stabilisierung der
GesZnge nach der Umpaarung widre dann nicht als Effekt gegenseitiger
Anpassung, sondern lediglich als GewShnungseffekt zu interpretieren.
Dennoch ist fiir mehrere der gefundenen Verdnderungen diese
Interpretation unwahrscheinlich, fiir den quantitativen Parameter 2,
den veridnderten Anteil der booms an der organizing sequence, u.a.,

wo wir es nicht mit voriibergehenden Umpaarungseffekten zu tun haben.

Die Hypothese, Festigung der Paarbindung durch Abverlangen von
gesanglichen Lernleistungen zu erreichen, scheint mit den
vorliegenden Befunden vereinbar zu sein und liefert als einzige eine
hinreichende Frkldrung fiir die enorme Komplexit#Zt der
Duettbeziehungen beim Siamang. Erst wenn die Duettbeziebungen
zwischen 2 Partnern gelernt werden miissen, kann das Duett auch
verldsslich anzeigen, dass eine feste Paarbeziehung besteht. Die
Anzeige einer festen Paarbeziehung kann fiir die
Territoriums—-Verteidigung von Vorteil sein, weil ein potentieller
Rivale weniger wahrscheinlich in ein Territorium eindringen wird,
wenn er der Kampfkraft eines fest etablierten Paares gegeniibersteht
und die Chance, von einem solchen Paar einen Partner fiir sich zu

gewinnen aufgrund der festen Partnerbindung gering ist.

Wenn in neugebildeten Paaren mindestens ein Paarpartner seinen
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Gesang durch einen Lernprozess an den des andern anpassen muss, SO
ldsst sich am Anpassungsgrad, den ein Duettgesang aufweist,
heraushdren, wie lange Zeit ein Siamang—-Paar schon zusammenlebt. Die
Qualitit des Duettgesangs kann somit als ein direktes Mass fiir die
Qualitit der Paarbindung betrachtet werden. Ein Individuum, dessen
Gesang noch schlecht an den seines Partners angepasst ist, muss also
noch eine Lernleistung erbringen, die nicht viel hBher ist, als
diejenige, die es mit einem neuen Partner aufwenden misste. Ein
solches Individuum wird eher bereit sein, den Partner zu wechseln
als eines, das seinen Duettanteil bereits perfekt auf den seines
Partners abgestimmt hat. Ein potentieller Rivale sollte also bereits
an der Qualitdt eines Duettgesanges abschdtzen kOnnen, wie gross
Aufwand und Erfolgsaussichten sind, mit denen er vom entsprechenden
Paar einen Partner oder das Territorium gewinnen kann. Ein
neugebildetes Paar, das diese kritische Lernphase mdglichst rasch
hinter sich bringen kann, widre weniger lang und weniger intensiv der
Bedrohung durch Rivalen ausgesetzt und daher im Vorteil gegeniiber
einem Paar, bei dem der Lernprozess lidngere Zeit beansprucht. Es ist
daher anzunehmen, dass neugebildete Siamang—Paare unter dem
Selektionsdruck stehen, die Dauer ihrer Lernphase méglichst kurz zu
halten. Paare, die ihren Duettgesang besonders gut aneinander
angepasst haben, diirften der Bedrohung durch Rivalen weniger
ausgesetzt sein. Es sollte also auch ein Selektionsdruck bestehen,
méglichst konstante Duettbeziehungen zwischen Paarpartnern zu
erreichen. Dieser Selektionsdruck k&nnte wesentlich dazu beigetragen
haben, dass sich die Duttsequenz des Siamangs zu einem Lautgefiige
entwickeln konnte, das trotz des komplexen Aufbaus einen derart
hohen Grad an Konstanz erreichen kann. Die vorliegende Untersuchung

erfasst allerdings nur die kleine Stichprobe von zwei Umpaarungen
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und muss erst noch ihre Bestdtigung im Freiland finden.

Einige weitere Befunde zum Gesang der Siamangs sind noch sehr
unklar. Die Knderungen in Anpassung an die komplexe Konzertsstruktur
benachbarter Siamang-Paare scheinen fiir unverpaarte und neu
hinzukommende Tiere ebenso zahlreich und ausgeprigt zu sein, wie die
Knderungen in Anpassung an den Gesang des Paarpartners. Wozu sollten
die Paare oder mindestens einer der Paarpartner ihre Gesinge in
einem derart komplexen und gruppenspezifischen

Duettverschrédnkungsmodus zu den Nachbargruppen in Beziehung setzen?

Folgende Moglichkeit erscheint denkbar: Dank der spezifischen
Verschrankung der Duettsequenzen zwischen den einzelnen Gruppen
f&11lt jedes fremde Tier in der Population sofort auf. GITTINS (1978)
vermutet, dass ein Neuling, der ein Territorium etablieren will, fiir
die Territoriumsinhaber eine grdssere Bedrohung darstellt, als ein
Nachbar, der schon eines besitzt. Die Mdglichkeit, solche Neulinge
zu identifizieren, wird durch die spezifischen Konzertbeziehungen
erleichtert und spart Zeit und Energie, indem man nicht mehr auf
alle bekannten Individuen gleichermassen intensiv zu reagieren
braucht. Tatsdchlich konnte durch Freilandversuche bei verschiedenen
Vogelarten gezeigt werden, dass Territoriumsbesitzer auf den Gesang
von benachbarten Territoriumsbesitzern anders (weniger intensiv)
reagieren als auf den von fremden Tieren (ﬁbersicht z.B. bei WILEY &
WILEY, 1977). Fiir 2 Vogelarten, von denen bei einer die Paarpartner
ihre Gesdnge normalerweise in komplizierten Duetten vortragen,
konnte zudem nachgewiesen werden, dass die Territoriumsinhaber sogar
die Gesdnge der einzelnen Nachbarn individuell unterscheiden

konnten: Vom Tonband vorgespielte Gesinge eines Reviernachbarn
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riefen nur dann vom Territoriumsbesitzer Zhnlich intensive
Reaktionen hervor, wie Gesinge eines fremden Tieres, wenn sie von
der “falschen” Seite des Territoriums prisentiert wurden, also von
einer Richtung, aus der der Gesang normalerweise nicht zu hSren war
(FALLS, 1969; FALLS & BROOKS, 1975; WILEY & WILEY, 1977).

Die Vorstellung von "kooperativer” Verschrinkung der
Duettsequenzen beim Siamang erhZlt eine wesentliche Stiitze, wenn es
zutrifft, dass von der Familie abspaltende subadulte Tiere
normalerweise ibhre Territorien angrenzend an die der Eltern
einrichten, wie dies filir den Kloss—Gibbon, H. klossii, gezeigt wurde
(TENAZA, 1975a; TILSON, 1981), aber noch nicht fiir den Siamang. Die
benachbarten Paare wiirden so einen erhBhten Verwandtschaftsgrad
aufweisen. Eine Investition in eine gegenseitige gesangliche
Bezugnahme zwischen den Gruppen wiirde die Erkennung von
Eindringlingen erleichtern und somit nicht nur der eigenen
territorialen Verteidigung dienen, sondern auch derjenigen der
benachbarten Nachkommen. Allerdings ist auch der hier gefundene
Verschrankungsmodus der Duettsequenzen ein Befund, der auf

Gefangenschaftsbeobachtungen an einigen wenigen Paaren beruht und

ebenfalls erst noch im Freiland bestdtigt werden muss.



124

5. ZUSAMMENFASSUNG

Siamangs dussern komplizierte Duettgesange, fir die  Dbereits
verschiedene funktionelle Interpretationen vorgeschlagen wurden.
Obwohl Modelle vorliegen, die die evolutiven Bedingungen fiir das
Phanomen des Duettierens hinreichend zu erkldren vermdgen, scheint
nur eines davon potentiell dafiir in Frage zu kommen, die enorme
Komplexitdt des Siamang-Duettgesandges zu erklaren. Die Hypothese,
dass der Duettgesang zur Stdrkung des Paarzusammenhaltes diene,
wurde schon mehrfach fiir verschiedene duettierende Vogel- und Prima-
tenarten vorgeschlagen. Dennoch fehlten bisher Untersuchungen, die
tatsdchlich zeigten, dass die dieser Hypothese zugrundeliegenden
Voraussetzungen erfullt sind. Mit dieser Studie liegen qualitative
und quantitative Analysen des Duettgesanges in verschiedenen zeitli-
chen Phasen zweier in Gefangenschaft neugebildeter Siamang-Paare
vor. Diese Daten liefern erstmals konkrete Hinweise darauf, dass
tatsachlich eine paarbindende Wirkung fiir den Siamang-Gesang ange-

nommen werden muss.

Die wichtigsten Resultate dieser Arbeit konnen wie folgt zusam-

mengefasst werden:

1. Die untersuchten Duettgesange der Siamangs zeigten wahrend des
Partner-Wechsels viele drastische Verdnderungen.

2. Aber einige dieser Verdnderungen sind auf individuelle
Gesangseigenschaften des neuen Partners =zuriickzufiithren, und bei
einigen Verdnderungen kann diese Moglichkeit zumindest nicht
ausgeschlossen werden.

3. Von den hier definierten Duettvarianten traten 29% im einen Paar

und 21% im anderen nur wahrend der ersten Phase nach dem Part-
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nerwechsel auf. Auch wenn angenommen wird, dass die mit dem
Partneraustausch und der Ortsverdnderung einhergehende erhohte
Erregung und Erregbarkeit der Tiere ebenfalls zum Auftreten von
untypischen Duettsequenzen gefihrt habe, so scheint diese Beo-
bachtung doch bereits darauf hinzuweisen, dass die neuen Paare
ihr Duettverhalten aufeinander abstimmen mussten.

4. Tatsachlich verbleiben einige Veradnderungen, die nur interpre-
tiert werden konnen als ein Lernaufwand, mittels dessen ein
Sanger sein Duettverhalten an dasjenige seines neuen Partners
anpasst.

5. Als solche Veradnderungen werden hier betrachtet:

- der schnellere Bellrhythmus eines der beiden Weibchen (Ga) zu
Beginn der Duettsequenz (quantitativer Parameter 2).

- das hadufigere Auslassen des Jauchzers am Ende der Duett-
sequenz bei einem der beiden Miannchen (Na) (Duettvariante
D21).

- die erhohte Haufigkeit des Lauttyps booms in den organizing

sequences beider Mannchen (Na, Bh).

Berichte, wonach sich paarspezifisches Duettieren erst nach
langerer Ubungszeit eingestellt habe, liegen fiir mehrere Vogel- und
Primatenarten vor. Nicht jede Verbesserung im Duettverhalten muss
jedoch auf einen partner-orientierten Lernaufwand zurickzufihren
sein. Verbesserungen konnen auch erwartet werden im Zusammenhang

mit ontogenetischen Prozessen.

Die beiden hier vorgestellten Fallstudien scheinen die ersten zu
sein, die die eingangs aufgefilhrten Bedingungen erfillen, welche der

Paarbindungs-Hypothese =zugrundeliegen: Die wuntersuchten Siamangs
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waren adulte Tiere, die ein stabiles Gesangsmuster mit
paarspezifischen Merkmalen zeigten. Nach dem Partneraustausch traten
neue paarspezifische Merkmale auf, von denen einige auch klar auf
einen partner-orientierten Lernaufwand eines oder beider Individuen
zuriickzufilhren sind. Der von WICKLER (1980) vorgeschlagene hypothe-
tische Mechanismus, wie Duette =zwischen Geschlechtspartnern der
Starkung der Paarbindung dienen konnten, diirfte demnach auf die Sia-
mang-Duette zutreffen und liefert zudem die einzige bisher vor-
geschlagene biologische Funktion, die einen hohen Komplexitdtsgrad

als adaptiv erkldren wiirde.
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