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Vergleichende Untersuchung zur Lautgebung einiger Fellden

Von Gustav Peters

Abstract

Comparative investigation of vocalization in several felids

The vocal repertoires of puma (Puma concolor), snow leopard (Uncia uncia), clouded

leopard (Neofelis nebulosa), tigcr (Panthera tigris), jaguar (Panthera onca), leopard (Panthera

pardus) and Hon (Panthera leo) were studied by sound spectrograph analysis. The study

incorporated ontogenesis of vocal behaviour in each species as far as recordings were
available. Vocalizations typical for agonistic behaviour (spitting, hissing etc.) were not

studied. Furthermore the vocal repertoires of the hybrids tigon (male tiger X female

Hon), leopon (male leopard X female lion) and leguar (male leopard X female jaguar)

were analysed spectrographically. All vocalizations are defined in terms of their physical

structural characteristics; their function(s) and behavioural situation(s) evoking their arti-

culation are also given.

Homology reasoning based solely on structural criteria and the way a vocalization is

produced is applied in an intra - and interspecific comparison of the vocalizations described.

The results of this survey of vocalization in some Felidae are viewed in respect of

current theories of animal communication. The homology reasoning and a comparison

of the vocal repertoires of the species in this study (including their ontogenesis) add new
aspects to the discussion on the systematics of the Felidae, especially for the genus Panthera

and the relationship of the puma with the other species of this family of the Carnivora.
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1. Einleitung

Mit der Entwicklung geeigneter Hilfsmittel, besonders der Lautspektrographie,

haben bioakustische Untersuchungen in den letzten zwei Jahrzehnten einen ent-

scheidenden Anstoß erfahren. Eine Fülle von Arbeiten zu verschiedenen Aspekten

der Lautgebung bei Vögeln — entsprechend der Bedeutung von Lautäußerungen im

Gesamtverhalten dieser Gruppe — liegt vor (Übersichten in Bremond 1963,

HiNDE 1969, Thielcke 1970, Thorpe 1961). Größere Aufmerksamkeit haben ebenso

die Lautformen der Anura (Blair 1963, 1968) und der Arthropoda (Alexander

1968, Dumortier 1963) gefunden. Eingehende Untersuchungen zum Lautgebungs-

verhalten der Säugetiere sind im wesentlichen auf einige Gruppen wie die Primates

(Andrew 1963 a, b, Epple 1968, Rowell and Hinde 1962, Struhsaker 1967, Win-
ter et al. 1966) und die Ultraschallerzeugung bei den Chiroptera und den Cetacea

(Zusammenfassung in Vincent 1963) beschränkt. Einzelne Arten oder Gruppen der

Ungulata haben Hunsaker and Hahn (1965), Kiley (1972), der Carnivora Gossow
(1970), Hupf and Price (1968), Reschke (i960, 1966) und Tembrock (1960 a)

bearbeitet. Tembrock (1970) faßt weitere Ergebnisse aus unveröffentlichten Ar-

beiten zusammen und gibt einen Überblick zum Stand bioakustischer Forschung bei

Säugern (1963 a, 1968).

Lautäußerungen lassen sich lautspektrographisch analysieren und in ihren physi-

kalischen Parametern erfassen. Wie kaum ein anderer Bereich des Verhaltensinven-

tars eignen sie sich damit unter bestimmten Voraussetzungen dazu, eine Tiergruppe

unter Anwendung der Homologiekriterien auf ihre Verwandtschaftsverhältnisse

hin zu untersuchen. So können Strukturmerkmale von Lautformen zur systemati-

schen Gliederung einer Gruppe verwandter Arten beitragen (Orthoptera: Alexan-
der 1962, Faber 1953, Jacobs 1953; Anura: Littlejohn 1959; Aves: Bergmann
1972). Bisher liegen nur wenige Arbeiten über Säuger mit diesem Ansatz vor

(Eisenberg 1974, Gossow 1970, Reschke 1960, 1966).
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1.1 Fragestellung

Die Systematik der Felidae ist auch heute noch nicht befriedigend geklärt (Ewer

1973, Leyhausen 1973, Simpson 1945). Neben umfassenden Arbeiten (Pocock

1917, Weigel 1961) sind besonders solche zur verwandtschaftlichen Beziehung der

größeren Arten Puma, Nebelparder, Irbis, Tiger, Jaguar, Leopard und Löwe vor

banden (Haltenorth 1936, 1937, Hemmer 1966, 1968, Leyhausen 1950, 2a-

RAPKiN 1939). Sie führten zu widersprüchlichen Ergebnissen, da die Autoren Merk-

malsunterschiede und -Übereinstimmungen verschieden bewerten. Leyhausen (1950)

und Hemmer (1966, 1968) beziehen die Lautgebung der Arten in ihre Erörterun-

gen ein, bei Reschke (1960, 1966) stellt sie den Hauptgegenstand der Untersuchung

dar.

Bei Orthopteren (Perdeck 1958), Anuren (Blair and Littlejohn 1960) und Vö-

geln (Marler 1957) sind bei verwandten sympatrischen Arten die der Anpaarung

dienenden Lautäußerungen signifikant verschieden. Spezifische Rufformen der Fe-

liden-Weibchen während der RoUigkeit dürften wohl ebenfalls auf artkennzeich-

nend unterschiedliche Ausbildung hin selektiert worden sein — zumindest soweit die

Arten sympatrisch vorkommen oder zum Zeitpunkt der Artdifferenzierung vorka-

men.

Es ist das Ziel dieser Arbeit, die Lautstrukturen der großen Felidenarten zu erfas-

sen und zu charakterisieren, ihre jeweiligen Lautrepertoires aufzustellen und zu prü-

fen, ob diese Ergebnisse eine Aussage über ihre systematische Stellung zulassen. Dies

erfordert, so weit wie möglich auch die Ontogenese der Lautgebung mit zu berück-

sichtigen. Die Auswertung des von den Arthybriden Tigon, Leopon und Leguar vor-

handenen Tonbandmaterials könnte weitere Anhaltspunkte hierzu liefern.

Nicht berücksichtigt werden Lautelemente im Zusammenhang agonistischen Ver-

haltens, die einander auch bei nicht verwandten Arten oft strukturell sehr ähnlich

sind (EiBL-EiBESFELDT 1969, S. 201); so fi.nden sich Fauch- oder Zischlaute u. a. bei

Fehden, Vögeln und Schaben. Man darf annehmen, daß diese Laute im Verlauf der

Evolution auch auf möglichst eindeutige zwischenartliche „Verständlichkeit" hin se-

lektiert worden sind. Unberücksichtigt bleiben ferner Lautformen, wie sie verletzte

oder schreckende Tiere äußern.

1.2 Material und Methoden
Untersucht wurde die Lautgebung folgender Arten:

Puma concolor (Linnaeus, 1771) — Puma
Ncofelis nebulosa (Griffith, 1821) — Nebelparder

Uncia uncia (Schreber, 1775) — Schneeleopard, Irbis

Panthera tigris (Linnaeus, 1758) — Tiger

Panthera leo (Linnaeus, 1758) — Löwe
Panthera onca (Linnaeus, 1758) — Jaguar

Panthera pardus (Linnaeus, 1758) — Leopard

Die Nomenklatur entspricht der leicht revidierten Systematik nach Pocock

(1917), wie sie Hemmer (1966, 1968) und Leyhausen (1973) verwenden.

Mit in die Untersuchung einbezogen sind folgende Arthybriden:

Tigon
( $ Tiger X $ Löwe)

Leguar ( (5 Leopard X $ Jaguar)

Leopon ( c5 Leopard X $ Löwe)
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Die reziproken Hybriden und weitere zwischen anderen Elternarten, wie sie frü-

her manchmal in zoologischen Gärten gezüchtet wurden (Gray 1954), waren nicht

zugänglich.

Die Beobachtungen und Tonbandaufnahmen erfolgten in Zoos, einige auch bei Zir-

kusunternehmen und privaten Tierhaltern. Das gesamte Aufnahmematerial umfaß-
te bei Abschluß dieser Untersuchung 67 Bänder (13 cm-Spule, vorwiegend 360 m
Bandlänge). Die Auswertungen basieren auf ca. 1450 Tonbandaufnahmen, die sich

wie folgt auf die einzelnen Arten bzw. Hybriden und Entwicklungsalter verteilen

(s. Tab. 1 ; alle Tabellen befinden sich in einem gesonderten Teil am Schluß der Un-
tersuchung).

Eine Einteilung in Altersklassen ermöglicht es, die Jugendentwicklung der Laut-

äußerungen in ihrem Ablauf aufzugliedern. Bisher ist die Ontogenese der Lautge-

bung bei Säugetieren kaum untersucht (Marler 1963). Wie jedoch Gossow (1970)

bei Musteliden zeigen konnte, lassen sich in der Entwicklung des Lautgebungsver-

haltens neben der Abhängigkeit vom Wachstum des Stimmapparates und der Reso-

nanzräume deutliche Beziehungen zur allgemeinen Entwicklung der Motorik und
einzelner spezieller Verhaltenskomplexe feststellen. Dementsprechend sind auch in

dieser Untersuchung die einzelnen Altersklassen eingeteilt. Die Angaben dazu sind

— soweit sie für die einzelnen Arten überhaupt vorhanden sind — im wesentlichen

Ewer (1973) und Schaller (1967, 1972) entnommen. Es bleibt zu bedenken, daß die

zeitliche Abgrenzung der Entwicklungsstufen hier nur ein methodisches Hilfsmittel

darstellt.

Altersklasseneinteilung:

AK I Geburt — 3 Wochen

AK II 3 Wochen — 3 Monate

AK III 3 Monate — 6 Monate

AK IV 6 Monate — 1 Jahr

AK V über 1 Jahr

AK VI adulte, geschlechtsreife

Tiere

AK VIT sehr alte Tiere

Jungtiere sind an den Wurfplatz gebunden;

Motorik, Gehör und Sehvermögen noch un-

terentwickelt

noch weitgehende Bindung an den Wurf-

platz; sich entwickelnde Motorik und Sinnes-

leistungen

Motorik und Sinnesleistungen im wesent-

lichen entwickelt; Verlassen des Wurfplatzes,

zunehmend Fleischnahrung

entwöhnt, weiterbestehende Abhängigkeit im

Nahrungserwerb vom Muttertier, Wurfge-

schwisterverband

je nach Art verschieden lange Phase der be-

ginnenden Selbständigkeit, bei einigen Fort-

bestand des Verbandes der Wurfgeschwister

mit Muttertier

Alter für die einzelnen Arten unterschiedlich

(Crandall 1964)

sehr alte Tiere (über 15 Jahre) zeigen wahr-

scheinlich bei Jaguar, Leopard und Löwe
Degenerationserscheinungen in einzelnen

Lautformen
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Zur Lautaufzeichnung dienten die Tonbandgeräte UHER 4000 Report-L und

UHER 4200 Report Stereo, als Mikrofone die Typen SENNHEISER MD 421/2

und SENNHEISER MKH 805; beide haben im Frequenzbereich der untersuchten

Lautformen eine weitgehend gleiche Aufnahmecharakteristik. Auf rauscharmen,

hochaussteuerbaren Bändern bespielte ich jeweils nur eine Spur mit 19 cm/sec Auf-

nahmegeschwindigkeit. Die Aussteuerung am Tonbandgerät blieb bei der Aufzeich-

nung einer zusammenhängenden Folge von Lauten nach Möglichkeit unverändert.

Die Aufnahmedistanz überschritt auch bei den lautesten Rufformen nicht ca. 5 m.

An jede Aufnahme schließt sich ein aufgesprochenes Protokoll an, das neben der

Art, Geschlecht, Alter, Individuum, Datum, Standort auch die Aufnahmebedingun-

gen wie Abstand Lautquelle — Mikrofon, Bewegungen der Lautquelle u. ä., die Si-

tuation, in der die Lautartikulation erfolgte, und begleitende Verhaltensweisen des

lautgebenden Tieres und eventuell weiterer Artgenossen enthält. Für die spektro-

graphische Auswertung wurden die Laute von einem Tonbandgerät REVOX A 77

(Aufnahmeverzerrung UHER und Wiedergabeentzerrung REVOX: NAB) mit

19 cm/sec auf den Sound Spectrograph VOICEPRINT Model 4691 A überspielt.

Hier wie auch anschließend bei der Lautanalyse auf dem VOICEPRINT erfolgte

die Aussteuerung des Lautspektrographen über einen angeschlossenen Oszillogra-

phen HAMEG HM 312, was gleichzeitig eine erste Übersicht über das Lautbild er-

laubt. Nur wenige Aufnahmen überspielte ich zusätzlich mit einer anderen als der

ursprünglichen Aufnahmegeschwindigkeit, um das Vorhandensein von Frequenzan-

teilen in bestimmten Bereichen zu überprüfen; dieses Verfahren eignet sich aller-

dings nur mit Einschränkungen zur Analyse von Frequenzzusammensetzung und

interner Intensitätsverteilung. Die Analyse auf dem VOICEPRINT wurde im

quantize (contour) display, Filter WB (300 Hz) und shaping flat (s. z.B. Abb. la,

2a) sowie zusätzlich in normal display, Filter NB (50 Hz) und ebenso shaping flat

durchgeführt (s. z.B. Abb. Ib, 2b; alle Abbildungen befinden sich in einem geson-

derten Teil am Schluß dieser Untersuchung).

Auf einem einzelnen Lautspektrogramm entspricht die Gesamtlänge der Abszisse

einer Zeitdauer von 2,4 sec, auf der Ordinate ist der Frequenzbereich zwischen ca.

250 Hz und 7kHz erfaßt; die kHz-Marken erzeugt das Gerät selbst, die Zeitachse

ist nicht kalibriert. Die Einstellung des Frequenzbereichs wurde so gewählt, um ohne

ständige Änderung der Justierung in beiden Darstellungsweisen zusammenhängend

arbeiten zu können; zudem ist nur mit dem Filter WB eine genaue Auswertung der

Zeitparameter und der Intensitätsabstufung (im quantize display) möglidi. Im Ein-

zelfall habe ich jeweils gesondert überprüft, ob Frequenzanteile unterhalb 250 Hz
und oberhalb 7 kHz ausgebildet sind.

Die Auswertung der Lautspektrogramme stützt sich vorwiegend auf die anschlie-

ßend aufgeführten Parameter; zusätzliche charakteristische Struktureigenschaften

sind bei der Besprechung einzelner Lautformen erwähnt.

1. a) Amplitude

Eine Messung der Originalintensität der Lautäußerungen mit einem Phonme-

ter wurde nicht vorgenommen. Ein direkter Vergleich der Intensitäten von

Lauten aus verschiedenen Tonbandaufnahmen ist somit nicht möglich. Die An-

gaben zur Intensität einer Lautform entsprechen also einer allgemeinen Ein-

stufung nach dem Höreindruck. Innerhalb einer unter konstanten Aufnahme-

bedingungen aufgezeichneten Lautfolge ist jedodi ein Vergleich der Intensität

der einzelnen Laute möglich.
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In den Lautspektrogrammen in der Darstellungsweise „quantize/WB" liegen

Frequenzanteile gleicher relativer Intensitätsstufe innerhalb von Kontur-

flächen gleicher relativer Graustufe. Bei maximaler Aussteuerung lassen sich

8 Intensitätsstufen erfassen, jede umfaßt ein Intervall von 6 dB.

b) Amplitudenänderung im Zeitverlauf

Regelmäßige Intensitätsveränderungen im zeitlichen Ablauf einer Lautform,

bisweilen treten auch rhythmische interne Intensitätswechsel auf („fry",

Andrew 1963 b).

2. a) Frequenzbereidh

Umfaßt alle Frequenzanteile, die am Aufbau einer Lautform beteiligt sein

können.

Alle Parameter der Frequenzzusammensetzung sind in kHz angegeben.

b) Grundfrequenzanteile

Gibt diejenigen Frequenzanteile über einer mittleren (relativen) Intensitäts-

stufe an, die in allen Lauten desselben Typus ausgebildet sind.

c) Hauptfrequenzanteile

Umfaßt diejenigen Anteile, in denen eine Lautform ihre höchste Amplitude er-

reicht. Innerhalb desselben Lautspektrogramms (im „contour display") sind die

Frequenzanteile am intensivsten, die in den Konturflächen mit der dunkelsten

Graustufe liegen. Wegen der Geräteeigenschaften des Spektrographen ist es

nicht möglich, Anteile größter Amplitude zu bestimmen, wenn diese im basa-

len Bereich unterhalb ca. 0,25 kHz liegen.

d) Frequenzlücken

In einigen Lautformen fehlen in charakteristischer Weise für Teile oder die ge-

samte Dauer bestimmte Frequenzanteile oder fallen gegenüber benachbarten

darunter und/oder darüber intensitätsmäßig stark ab.

e) Änderung der Frequenzzusammensetzung im Lautverlauf

Gibt die regelmäßige Veränderung des Frequenzaufbaus eines Lautelements

als Funktion der Zeit an, sofern sie für die Lautform charakteristisch ist.

3. a) Rufdauer

Gemessen in Sekunden bzw. Zehntelsekunden.

Tonbandaufnahmen innerhalb von Gebäuden waren oft nicht zu vermeiden;

bei diesen kann man die Rufdauer nur ungenau messen,

b) Wiederholungsrate in festem Zeitintervall

Bei rhythmischer Reihung werden innerhalb eines bestimmten Zeitintervalls

regelmäßige Anzahlen von Einzellauten erzeugt. Hier sind 2 Sekunden als In-

tervall gewählt; im Fall regelmäßiger Reihung wird auch die Pausendauer

zwischen den einzelnen Lauten angegeben.

4. a) Frequenzverteilung

Anteile und Bereiche mit spektraler und/oder klangartiger Frequenzzusam-

mensetzung im Aufbau einer Lautform (Trendelenburg 1950). Weitere Struk-

turparameter kommen nur bei überwiegend klangartiger Frequenzverteilung

zur Auswertung,

b) Formantverlauf

Form der am Rufaufbau beteiligten Formanten und Veränderungen ihres Ver-

laufs während des Lautes.
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c) Tonhöhenunterschied im Verlauf einer Formante

Gemessen als Quotient zwischen relativ höchsten und tiefsten Frequenzantei-

len derselben Formante im Rufverlauf.

Ein Tonhöhenwechsel innerhalb eines Lautes mit anderen Ursachen als einem

Tonhöhenunterschied innerhalb der Formanten ist möglich; die strukturellen

Grundlagen eines solchen Merkmals sind bei der jeweiligen Lautform geson-

dert besprochen.

d) Basalformante („Grundton")

Frequenzanteile und relative Intensität der basalsten Formante

e) Formantquotient

Verhcältnis der Frequenzanteile der einzelnen Formanten im jeweils gleichen

Zeitpunkt zueinander; dabei sind die Anteile der Basalformante gleich 1 ge-

setzt, und es wird der Quotient für die fortlaufend nächsthöheren Formanten

in ihren Frequenzanteilen gegen die der Basalformante gebildet.

f) Hauptformanten
Frequenzzusammensetzung und Anzahl der Formanten mit der größten Am-
plitude innerhalb einer Rufform

Weitere Kriterien in der Beschreibung einer Lautform sind:

5. Bildung und Ausformung der Lautäußerung (kehlig, oral, nasal)

6. In- und/oder exspirative Phasen während der Lauterzeugung

7. Körperhaltung, Mitarbeit der Rumpfmuskulatur sowie Öffnung des Mauls bei

der Lauterzeugung

Die Angabe einer (Verständigungs-, Mitteilungs-, Signal-) Funktion für einzelne

Lautelemente bedeutet, daß diese durch Beobachtungen belegt ist, sie ist nicht not-

wendigerweise die einzige. Andererseits können auch verschiedene Lautformen im

gleichen Funktionszusammenhang auftreten. Die gleichen Überlegungen gelten für

die die Lautgebung auslösenden Reize.

1.3 Zur Aussagefähigkeit lautspektrographischer Ana-
lysen

Wie in der Besprechung einzelner Auswertungsparameter schon teilweise ange-

deutet, sind lautspektrographische Analysen in ihren Ergebnissen nur teilweise

quantifizierbar und müssen in ihren Aussagen relativiert werden, worauf auch

Gossow (1970) hinweist. Dies gilt besonders für Angaben zur Intensität einer Laut-

form und ihrer internen Intensitätsverteilung. Der aufgezeichnete und dann auf

dem Lautspektrographen erfaßbare Frequenzbereich eines Lautes wird besonders in

den höheren Anteilen erheblich durch die Aufnahmebedingungen (Abstand Laut-

quelle — Mikrophon u. a.) beeinflußt. Eine zusätzliche Beeinträchtigung in der Aus-

wertung ergibt sich, wenn man in einer zusammenhängenden Lautfolge leise Laut-

äußerungen neben anderen, wesentlich intensiveren Formen aufzeichnet, wobei die

Aussteuerung entsprechend den Lauten mit der größten Amplitude eingestellt ist.

Die für eine bestimmte Lautform gefundene Frequenzzusammensetzung ist also die-

jenige, die der Lautspektrograph unter den jeweiligen Bedingungen noch wieder-

gibt; entsprechendes gilt ebenso für eine Aussage über Lücken in der Frequenzzu-

sammensetzung.
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Die Auswertung der Frequenzparameter ist in ihrer Genauigkeit durch die Ge-
räteeigenschaften des VOICEPRINT festgelegt, die mit dem Filter WB eine Trenn-

schärfe von 300 Hz, mit dem Filter NB von 50 Hz ermöglicht. Die Messung des

Tonhöhenunterschieds innerhalb einer Formante und die Ermittlung des Formant-
quotienten können somit auch nur annäherungsweise erfolgen. Die Feststellung

einer spektralen Frequenzverteilung in einer Lautform besagt, daß sie aufgrund der

Geräteeigenschaften des Lautspektrographen bei der Auswertung als spektral dar-

gestellt ist.

Eine hohe zeitliche Auflösung ist nur bei Verwendung des Filters WB zu errei-

chen, so daß eine Kopplung von gleichzeitiger hoher Genauigkeit der Frequenzpara-

meter und dieser Strukturmerkmale nicht möglich ist.

1.4 Problematik von L a u t g e b u n g s u n t e r s u c h u n g e n

an Zootieren

Die Untersuchung der Lautgebung dieser Arten in zoologischen Gärten bietet me-
thodisch zwar den großen Vorteil, Beobachtungen und Bandaufnahmen nahezu

ständig und für alle Entwicklungsalter aus geringer Entfernung machen zu können
— letzteres ist für die exakte lautspektrographische Auswertung unumgänglich —

,

andererseits sind jedoch die Bedingungen der Zoohaltung möglicherweise nicht ohne

Einfluß auf das Lautgebungsverhalten der Tiere. (Zur allgemeinen Problematik von
verhaltensphysiologischen Untersuchungen an Zootieren s. Walther 1963).

Durch die Gefangenschaftshaltung erscheinen Veränderungen in der Spontan-

aktivität der Lautäußerung allgemein oder einzelner Lautelemente, dem Funktions-

bezug von bestimmten Lautformen sowie ihrer Auslösung möglich. Ein Einfluß in

Gefangenschaft eventuell gestörter Funktionskreise (z. B. Paarungsverhalten, Jun-

genaufzucht) auf das Lautgebungsverhalten läßt sich ebenfalls nicht ausschließen.

Eine genaue Aussage über den Grad der Veränderung ist jedoch in keinem der ge-

nannten Fälle möglich. Wo Zusammenhänge dieser Art bei einzelnen Lautelementen

wahrscheinlich sind, sind diese bei der Besprechung der jeweiligen Lautform ange-

führt. Bestimmte Lautäußerungen, wie sie z. B. im Rahmen des Beuteerwerbs even-

tuell auftreten, kommen bei in Gefangenschaft gehaltenen Tieren vielleicht kaum
oder gar nicht vor.

Eine strukturelle Änderung der physikalischen Merkmale der Laute bei Säugetie-

ren, die seit mehreren Generationen nicht mehr im Freiland leben, ist bisher nicht

nachgewiesen und sehr unwahrscheinlich. Zudem dürfte durch die Fülle des gesam-

melten Materials eine eventuell aberrante Ausbildung von Lauten bei einem einzel-

nen Individuum auffallen.

L5 Nomenklatur der Lautelemente

Mehrere Autoren legen Einteilungskriterien für tierische Lautformen vor. Bei

Säugetieren versucht jedoch nur Tembrock (1960 b), allgemeingültig nach struktur-

rellen Gesichtspunkten vorzugehen, während andere Autoren (z. B. Bartholomew
and CoLLiAS 1962) — meist am Beispiel einer einzelnen Art — die einzelnen Laut-

formen auch nach ihrer Funktion und der Motivation des lautgebenden Tieres defi-

nieren. Funktionale Kriterien sind bei Säugern nur begrenzt anwendbar, denn diese

besitzen im Gegensatz etwa zu den Vögeln nur wenige funktional eindeutig be-

stimmte Lautformen spezifischen Aufbaus. Vielmehr treten häufig Misch- und Über-
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gangslautformen auf, ebenso können verschiedene Intensitätsstufen desselben Laut-

elements verschiedene Funktionen haben. Andererseits ist es aber ebenso auch mög-

lich, daß verschiedene Lautäußerungen in demselben Funktionszusammenhang auf-

treten.

Diese Arbeit versucht, die Lautformen allein nach ihrer Struktur einzuteilen,

kann jedoch das System von Tembrock (1960 b) dabei nicht übernehmen, da es teil-

weise den bestehenden Strukturbeziehungen nicht gerecht wird.

Es zeigt sich, wie schwierig es sein kann, die einzelnen Elemente des Lautinventars

von Säugern eindeutig zu benennen. Eine funktionale „Tönung" der Bezeichnung

sollte man nach Möglichkeit vermeiden, da sie oft weder tatsächlich Zusammen-

gehöriges umfaßt oder dieses andererseits trennt noch frei von subjektiver Inter-

pretation ist. Einzelne in der Literatur schon vorhandene Termini für Lautäuße-

rungen der untersuchten Arten sind nur so weit übernommen, als sie dieser Forde-

rung gerecht werden und eine Lautform eindeutig beschreiben. Die in einigen

Untersuchungen benutzte Methode der lautmalenden Umschreibung des subjektiven

Höreindrucks (z. B. Hemmer 1966, 1968, Schaller 1967) ist in den wenigsten Fäl-

len geeignet, das spezifische Lautelement exakt zu beschreiben und dem Leser eine

auch nur annähernde Vorstellung von dessen Lautcharakter zu vermitteln. Dies gilt

besonders für solche allgemeinen Begriife wie Brummen, „klagender" Ruf u. ä. Auch

wegen der großen Intensitätsunterschiede in der Artikulation des gleichen Lauttyps

und der vielfältigen Mischformbildung bei Säugetierlauten stellen derartige Eintei-

lungen ein meist außer vom Autor selbst wohl kaum reproduzierbares Verfahren

dar.
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2. Lautrepertoires der adulten Tiere

Die Lautformen der einzelnen Arten sind im anschließenden Abschnitt in ihren

Merkmalen jeweils nach dem gleichen Auswertungsschema beschrieben. Die Reihen-

folge der Besprechung der Lautelemente folgt einem einheitlichen Muster; alle Ab-
bildungen der dazugehörigen Lautspektrogramme befinden sich am Schluß der Un-
tersuchung in einem gesonderten Teil. Die Laute sind in ihren typischen Struktur-

merkmalen besprochen, Mischformbildungen sind nur vereinzelt erwähnt.

2.1 Puma (Puma concolor)

Ausführungen zu Lautformen und dem Lautgebungsverhalten dieser Art finden

sich in einer Reihe von Veröftentlichungen. Eine Zusammenfassung vornehmlich aus

Jagdberichten geben Young and Goldman (1946). Tembrock (1970) bietet eine

tabellarische Aufstellung, eingehendere Untersuchungen führten Rabb (1959) und
Reschke (1960) aus. Als wesentliche Lautelemente des Pumas beschreiben alle Auto-

ren eine große Vielfalt von Mauzern, von den anderen lassen sich nur das Schnur-

ren, das Gurren und der Vogelruf anhand der gegebenen Beschreibungen identifizie-

ren, weitere kaum.

Allgemein sind Pumas wenig ruffreudig, am ehesten hört man noch den pfiffähn-

lichen sehr hellen Vogelruf. Er dürfte dem bei Young and Goldman (1946) be-

schriebenen „whistle" entsprechen. Nur rollige und Junge führende Weibchen äußern

ziemlich regelmäßig Laute.

2.1.1 Vogelruf (s. Abb. 1—6)
Diese Lautform ist die häufigste, sie klingt angesichts der Körpergröße des Pumas

überraschend hell, ähnlich einem kurzen— manchmal auch geringfügig gedehnten—

,

hohen Pfiff. Besonders Junge führende Weibchen äußern den Vogelruf. Die Kör-
perhaltung und -bewegung bei der Lauterzeugung ist beliebig, eine Mitarbeit der

Rumpfmuskulatur dabei ist meist nicht festzustellen. Das Maul öffnet sich je nach

der Intensität des Rufes verschieden weit, bei leisen Formen bleibt es fast geschlos-

sen, und nur die Oberlippe hebt sich etwas. Bei größerer Lautstärke öffnet es sich

weit, und die oberen Caninen sind sichtbar.

Neben der relativ häufigen Spontanartikulation des Vogelrufes, wo ein auslösen-

der Reiz nicht zu bestimmen ist, lassen sich mehrere Verhaltenszusammenhänge

nennen, in denen er mit großer Regelmäßigkeit auftritt. Trennt man die Jungen
vom Muttertier, so beginnt dieses, nach kurzer Zeit den Vogelruf mit zunehmender
Intensität zu äußern. Die Jungtiere antworten daraufhin meist mit einem entspre-

chenden Laut. In einer Gruppe von mehreren erwachsenen Pumas löst der Vogelruf

eines Tieres ziemlich sicher auch den gleichen Laut bei weiteren aus. Die Antwortbe-

reitschaft ist besonders groß bei führenden Weibchen und jüngeren Tieren unter

zwei Jahren — auch auf eine Imitation des Lautes seitens des Beobachters. Mitein-

ander vertraute Pumas einer Gruppe reagieren auf die Trennung voneinander mit

Vogelrufen, sie äußern sie meist auch bei der Wiederbegegnung. Die Funktion des

Vogelrufes liegt im wesentlichen im Dienste des Zusammenhalts einer Gruppe von
Tieren im Nahbereich, besonders wohl im Verband der Jungtiere und subadulter

Tiere mit der Mutter.

Er schwankt in seiner Intensität zwischen sehr geringer bis mittlerer Lautstärke.

Die Amplitudenverteilung innerhalb des Rufes als Funktion der Zeit entspricht
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trotz einiger Variabilität meist einem Grundmuster. Die höchste Intensität findet

sich um die Rufmitte, Rufbeginn und -ende sind weniger lautstark. Insgesamt ist die

Intensitätsverteilung über die Gesamtdauer des Rufes jedoch ziemlich gleichförmig,

d. h. große Lautstärkenunterschiede treten in seinem Verlauf nicht auf. Die Laut-

dauer schwankt zwischen 0,15—0,7 sec. Vogelrufe können, auch zusammen mit an-

deren Lautelementen, in Lautfolgen gereiht sein, darin bestehen zwischen den Ein-

zelrufen keine regelmäßigen Pausen. Diese Rufform des Pumas kann Frequenzan-

teile im Bereich zwischen 0,5 — über 7 kHz enthalten, allerdings zeigen auch die

Rufe desselben Individuums hier eine wohl u. a. intensitätsabhängige erhebliche Va-

riationsbreite. Die Anteile mit großer Amplitude sind im Bereich von 1 bis 5 kHz
ausgebildet, diejenigen mit der größten zwischen 1,2—4,2 kHz, in der Mehrzahl der

ausgewerteten Laute unterhalb von 2,5 kHz. In der Frequenzzusammensetzung die-

ser Rufform treten keine regelmäßigen Lücken auf, wohl ergeben sich aufgrund sei-

ner Struktur Bereiche, in denen in Teilen des Rufverlaufs keine Anteile ausgebildet

sind. Deutlich ist im Lautspektrogramm diese zeitliche Veränderung des Frequenz-

aufbaus der Vogelrufe. Als Grundform dürfte ein Verlauf anzusehen sein, der eine

durchgehende, symmetrische Bogenfigur darstellt: Im Rufbeginn setzt der Laut sich

aus relativ tiefen Anteilen zusammen, zur Rüfmitte hin sind es ansteigend höhere,

danach erfolgt zum Rufende hin wieder ein Abfall, das Ende des Lautes hat dann

wieder die gleiche Frequenzzusammensetzung wie der Beginn (s. Abb. 1, 2). Die ab-

gewandelten Ausbildungen des Vogelrufes sind aus diesem Grundmuster durch Re-

duktion abzuleiten (s. Abb. 3— 6). Der ansteigende Anfangsteil und der abfallende

Schenkel des Bogens in der zweiten Rufhälfte können jeweils teilweise oder nahezu

vollkommen reduziert sein. Ebenso können beide durch eine kurze Pause in der Ruf-

mitte von unter 0,1 sec getrennt sein, womit ein zweiteiliger Laut entsteht (s. Abb. 6,

zweiter Laut).

In allen Varianten des Vogelrufes sind Intensitätsverteilung und Frequenzzu-

sammensetzung meist so korreliert, daß die Anteile mit der größten Amplitude in

der relativ höchsten Stelle des Bogens ausgebildet sind. In der Mehrzahl sind die bis-

her aufgezeichneten Vogelrufe überwiegend klangartig in ihrer Frequenzverteilung,

daneben sind jedoch Bereiche spektraler Überlagerung auch vielfach vorhanden.

Steigende Intensität der Laute scheint mit einer Zunahme des Anteils spektraler

Frequenzverteilung im Rufaufbau verbunden zu sein. Die Form der Formanten

läßt sich bei aller Abwandlungsfähigkeit auf eine Bogenfigur zurückführen, die auch

schon in der Darstellungsweise „contour" sichtbar ist und die allgemeine zeitliche

Veränderung der Frequenzzusammensetzung wiedergibt; die Formanten verlaufen

in einem umgekehrten U-Bogen, der unterschiedlich reduziert sein kann. Bisweilen

treten auch noch zusätzliche geringe Tonhöhenschwankungen innerhalb dieses Bo-

gens auf. Wie auch das menschliche Ohr feststellen kann, wird im Verlauf des Vo-

gelrufes ein oft erheblicher l'onhöhenunterschied überwunden, der allerdings auch

in den Rufen desselben Tieres stark in seiner Größe variieren kann. Zwischen den

relativ höchsten Anteilen innerhalb einer Formante in der Bogenkrümmung um die

Rufmitte und den tiefsten in Rufbeginn und -ende kann der Tonhöhenwechsel bis

zu 4:1 betragen, ist meist jedoch geringer. Bei Reduktion des Bogenverlaufs der For-

mante können zwischen Rufbeginn und -ende auch Tonhöhenunterschiede bis zu 3:1

(s. Abb. 5) bzw. 1 :3 (s. Abb. 3), je nach Art der Reduktion, bestehen.

Die Basalformante setzt sich bei unterschiedlicher Lage aus Anteilen zwischen

0,5— 3 kHz zusammen und ist häufig die intensivste. Vogelrufe bestehen in ihrem
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Aufbau durchweg nur aus wenigen intensiven Formanten (2— 4), weitere sind oft

nur partiell im Rufverlauf und mit geringer Amplitude ausgebildet. Der Formant-
quotient ergibt sich in einem aus zwei Formanten zusammengesetzten Laut mit 1:2.

2.1.2 Mauzen (s. Abb. 7— 10)

Mauzlaute treten häufig in Lautfolgen neben Vogelrufen auf. Sie sind von diesen

nach dem Höreindruck durch die allgemein tiefere Frequenzzusammensetzung und
den weniger reinen Klang bei geringerem Tonhöhenwedisel innerhalb des Lautes zu

unterscheiden. Beide Rufformen können allerdings fließend ineinander übergehen,

sie sind also Elemente eines Lautkontinuums. Die Mauzlaute stellen die einzige wei-

tere Rufform des Pumas dar, die mit einiger Regelmäßigkeit auftritt, auch sie vor-

nehmlich bei Junge führenden Weibchen. Die Körperhaltung bei der Artikulation

der Mauzer ist nicht fixiert, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei ist kaum
feststellbar. Das Maul ist je nach der Intensität des Lautes sehr unterschiedlich weit

geöffnet, in den lauteren Formen sind die Oberlippen so weit zurückgezogen, daß
die oberen Caninen in ihrer ganzen Länge sichtbar sind. Hinsichtlich Auslösung und
Funktion ist nach den vorliegenden Beobachtungen keine Trennung des Mauzens
vom Vogelruf möglich, seine Funktion dürfte auch im wesentlichen darin liegen, den

Zusammenhalt einander vertrauter Tiere im Nahbereich aufrechtzuerhalten.

Die Intensität der Mauzlaute des Pumas ist über einen großen Bereich variabel.

Die Intensitätsverteilung innerhalb dieser Lautform ist meist ziemlich homogen, im

Rufverlauf treten also keine deutlichen Lautstärkenschwankungen auf. Formen, die

aus mehreren Einzellauten zusammengekoppelt sind, können dagegen ein mehrfa-

ches An- und Abschwellen der Amplitude aufweisen. Bisweilen kommen auch Aus-

bildungen des Mauzens mit Anlaut vor; in diesen besteht dann einmal der Intensi-

tätsunterschied zwischen dem leisen Anlaut und dem Hauptteil des Rufes, zudem ist

zwischen den beiden Elementen noch ein kurzzeitiger Abfall in der Lautstärke aus-

gebildet (s. Abb. 7). Die Ruflänge der Mauzer beträgt im vorliegenden Tonband-
material zwischen 0,3— 1,2 sec, ihre Reihung zu Lautfolgen, meist zusammen mit

anderen Rufformen, erfolgt arhythmisch. In den Mauzlauten können Frequenzan-

teile zwischen 0,3 bis 7 kHz vorhanden sein, sie sind weitgehend kontinuierlich ohne

Lücken fast über den gesamten Bereich verteilt. Die Lage der Anteile mit großer

Amplitude schwankt je nach der Tonhöhe des Lautes im Bereich von 0,5— 5 kHz,

die intensivsten finden sich zwischen 1,5— 2,5 kHz. Eine Veränderung der Fre-

quenzzusammensetzung als Funktion der Zeit im Rufverlauf ist wenig deutlich, läßt

jedoch meist ein leichtes Vorherrschen der relativ höheren Anteile um die Rufmitte

erkennen, während der Beginn und das Ende des Lautes tiefere Frequenzen in ihrem

Aufbau haben; diese setzen teilweise ziemlich simultan ein und brechen ebenso am
Rufende wieder ab. In den Formen mit Anlaut ist dieser in seiner Frequenzzusam-

mensetzung beschränkt, der vorher beschriebene Aufbau gilt für den Hauptteil des

Lautes im Anschluß an den Anlaut.

Die Frequenzverteilung in den Mauzern ist meist zu einem erheblichen Grad
spektral, einzelne Rufe lassen sogar keinen Formantaufbau mehr erkennen, in der

Mehrzahl sind Formanten jedoch zumindest partiell im Rufverlauf noch ausgebil-

det, wenn auch oft breit spektral verwischt. Die Formanten verlaufen in einem Bo-

gen geringer Überhöhung, der teilweise auch etwas abgewandelt sein kann. In den

aus zwei oder mehr Einzelmauzern gekoppelten Formen dieses Lautes findet sich

diese Bogenfigur dann mehrfach. Der Tonhöhenwechsel innerhalb einer Formante
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ist unterschiedlich groß, er beträgt höchstens 2:1, in den meisten Rufen deutlich we-

niger. Dabei sind die relativ höchsten Frequenzanteile um die Rufmitte, die tiefsten

im Beginn und Ende des Mauzers ausgebildet. Die Basalformante findet sich mit un-

terschiedlicher Amplitude und Zusammensetzung im Bereich zwischen 0,3 und

0,7 kHz, darunter sind meist noch spektrale Anteile geringerer Intensität vorhan-

den. In der Mehrzahl der Mauzer sind im Bereich zwischen 1 und 4 kHz mehr als

vier Formanten großer Intensität ausgebildet, dazwischen sind Anteile geringerer

Amplitude und spektraler Verteilung vorhanden. Der Formantquotient beträgt

1:2:3:4:...

2.1.3 Hauptruf (s. Abb. 11— 16)

Der Hauptruf stellt die lautstärkste Rufform des Pumas dar. Er läßt sich als

mauzartiger Schrei beschreiben, dessen Anfang deutlich heller klingt als die zweite

Lauthälfte. Bisher ließ sich diese Lautform nur bei einem weiblichen Tier während

der Rolligkeit und ziemlich regelmäßig bei einem Männchen beobachten. Die Tiere

artikulieren die Hauptrufe vorwiegend im Stehen, seltener auch in der Bewegung

oder im Sitzen; die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist

sichtbar. Im ersten Teil des Rufes ist das Maul weit aufgerissen, und die oberen Ca-

ninen stehen meist in ihrer vollen Länge frei, in der zweiten Rufhälfte ist das Maul

wieder mehr geschlossen, die Zähne sind nur noch partiell sichtbar. Während im

Falle des Männchens keine gesicherte Aussage zur Auslösung dieser Rufform mög-

lich ist, sind die Zusammenhänge bei dem Weibchen eindeutig. Dieses war in einigen

Hitzeperioden von dem im gleichen Gehege lebenden männlichen Tier nur wenige

Male in den ersten Tagen der Rolligkeit gedeckt worden, danach zeigte der Kater

dann keine weitere Paarungsaktivität mehr. Während der folgenden Tage des

Östrus äußerte dann das Weibchen sehr häufig den Hauptruf in langen, homotypen

Lautfolgen. Es ist anzunehmen, daß die Artikulation dieser Rufform bei den Puma-

weibchen im wesentlichen auf die Zeit der Rolligkeit beschränkt ist und wahrschein-

lich auch mit durch diesen physiologischen Status ausgelöst wird. Ihre Funktion

dürfte es sein, paarungsbereite Männchen anzulocken bzw. diesen durch die Rufe die

Lokalisation des rolligen Weibchens zu erleichtern.

Die Intensität der Hauptrufe ist durchweg hoch, es kommen aber auch Formen

nur relativ mittlerer Lautstärke vor; diese bilden den Übergang zu den Mauzern ge-

ringerer Amplitude. Mauzen und Hauptruf sind Elemente eines Lautkontinuums,

im Bereich mittlerer Intensität sind beide nicht voneinander zu trennen. Im Zeit-

verlauf der Hauptrufe treten keine signifikanten Änderungen der Lautstärke auf,

die größte Amplitude ist meist um die Rufmitte erreicht. Im Rufbeginn setzen nahe-

zu alle am Aufbau beteiligten Frequenzen weitgehend simultan mit einheitlich ho-

her Intensitätsstufe ein. Aus mehreren einzelnen Hauptrufen gekoppelte Formen

weisen meist deutliche interne Lautstärkenschwankungen auf. Entsprechend varia-

bel ist die Dauer der einzelnen Rufe, da auch die erste hellerklingende Rufhälfte

und der tiefere zweite Rufteil unterschiedlich gedehnt werden können. Die Länge

der Einzelrufe beträgt zwischen 0,6— 1,5 sec, gekoppelte Laute (s. Abb. 16) im vor-

liegenden Tonbandmaterial sind bis zu 3,4 sec. lang. Meist sind die Hauptrufe in

homotypen Lautfolgen arhythmisch gereiht, einzelne Rufe sind selten.

Am Aufbau dieser Rufform können Frequenzanteile zwischen 0,2 und 7 kHz be-

teiligt sein. Die Anteile zwischen 0,6 und 5 kHz können große Amplitude erreichen,

weisen aber eine deutliche Gliederung in eine überwiegend höherfrequente erste und
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eine vorherrschend tieferfrequente zweite Rufhälfte auf. Die intensivsten Frequenz-

anteile liegen in den Rufen des Weibchens meist im Übergang zwischen erstem und
zweitem Rufteil um 2,5 kHz, Anteile in der zweiten Rufhälte bei 0,7 kHz sind von
kaum geringerer Amplitude. Die Rufe des Männchens erreichen ihr Intensitätsma-

ximum durchweg in der ersten Lauthälfte zwischen 2,5— 3 kHz. In vielen Hauptru-
fen fehlen im Beginn für 0,1—0,2 sec die Frequenzanteile unterhalb von 1 kHz, die

dann besonders gegen Ende des Rufes von hoher Intensität sind. Auch der Hörein-

druck läßt eine deutliche Veränderung der Frequenzzusammensetzung im Rufver-
lauf erkennen. Der Anfang ist reich an hohen Anteilen, die oberhalb 1 kHz weitge-

hend simultan einsetzen, gegen Rufende herrschen im wesentlichen tiefe Frequenzen

unter 3 kHz vor, hohe sind sukzessive abfallend meist nicht mehr ausgebildet. Im
vorliegenden Tonbandmaterial finden sich Hauptrufe sehr unterschiedlicher Fre-

quenzverteilung; während bei dem Weibchen neben überwiegend spektralen For-

men auch solche nahezu rein klangartiger Zusammensetzung vorkommen (s. Abb. 12),

sind die Rufe des Männchens vorherrschend spektral. Eine direkte Abhängig-

keit des geräuschhaften Aufbaus von der Intensität der Rufe scheint nach den

Beobachtungen an diesem Tier nicht gegeben. Insgesamt ist die erste hellere Laut-

hälfte in ihrer Zusammensetzung eher spektral als das tieferklingende Lautende.

Die weiteren Ausführungen zum Formantaufbau beziehen sich auf die Auswertung
der Rufe des weiblichen Tieres. Die Form der Formanten ist im ersten Rufteil ein

Bogen, der zum Rufende hin in einem langgezogenen, abfallenden Schenkel aus-

läuft. Der Tonhöhenwechsel innerhalb einer Formante ist deutlich und kann zwi-

schen ihren relativ höchsten Anteilen um die Mitte der ersten Rufhälfte und den

tiefsten am Rufende bis zu 3:1 betragen, ist in der Mehrzahl der Rufe aber gerin-

ger; ebenso kann der Tonhöhenunterschied zwischen Rufbeginn und -ende im Ver-

lauf derselben Formante ungefähr 2:1 sein. Die Basalformante ist nur schwach in

der zweiten tieferfrequenten Rufhälfte im Bereich unterhalb von 0,4 kHz ausgebil-

det. In beiden Lauthälften sind zwischen 5 und 8 Formanten von großer Amplitude

vorhanden, der Formantquotient ist 1 :2:3:4:5: . . . Nur wenige Formanten sind

durchgehend im gesamten Rufverlauf von hoher Intensität, ansonsten liegen die in-

tensiven Anteile im ersten Rufteil auf anderen Formanten als im zweiten. Auch die-

se Intensitätsverlagerung bewirkt den gut hörbaren Tonhöhenwechsel im Hauptruf

mit.

2.1.4 Zusammengesetzter Rolligkeitslaut der Weibchen (s. Abb. 17—25)

Weibliche Pumas besitzen eine weitere Lautform, die wesentlich häufiger als der

vorher besprochene Hauptruf während der Rolligkeit zu hören ist. Sie besteht aus

zwei verschiedenen Lautelementen, die aneinandergekoppelt und sich teilweise über-

lagernd nahezu kontinuierlich meist alternierend geäußert werden. Die intensivere

Komponente stellen Mauzlaute dar, die durch das leisere Schnurren verbunden sind.

Selten sind beide rein nebeneinander ausgeprägt, meist ist die Schnurrphase stark

vom Mauzen überlagert, und auch dieses kann vielfältig abgewandelt sein. Beson-

ders bei jungen Weibchen sind die Mauzer oft eher vogelrufartig ausgebildet. Rolli-

ge Weibchen äußern diese zusammengesetzte Lautform über mehrere Tage oft stun-

denlang mit nur kurzen Pausen in wechselnder Intensität; dabei sind allerdings gro-

ße individuelle Unterschiede in der Häufigkeit und Lautstärke dieser Rufe möglich.

Bisher konnte sie nur bei weiblichen Tieren in der Hitzeperiode festgestellt werden.

Die Körperhaltung bei der Artikulation dieser Lautäußerung ist weitgehend fixiert,
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selten wird sie im Stehen, Gehen oder Sitzen gerufen, in charakteristischer Weise

vielmehr in tiefer Hocke oder im Liegen. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei

der Lauterzeugung ist bei intensiver Ausprägung der Mauzkomponente sichtbar. In

der Schnurrphase bleibt das Maul weitgehend geschlossen, bei lautstarker Mauzpha-

se ist es sehr weit aufgerissen; es werden aber auch Mauzer artikuliert, bei denen sich

die Oberlippe nur leicht anhebt und das Maul fast geschlossen bleibt. Das Mauzen
ist exspirativ erzeugt, die Schnurrkomponente wird während des Aus- und Ein-

atmens erzeugt, die inspirative Phase ist schwächer oder kann auch ganz fehlen. Bei

der Überlagerung der beiden verschiedenen Lautelemente können auch im Mauzen
inspirative Anteile auftreten. Die Artikulation des zusammengesetzten Rolligkeits-

lautes dürfte durch den physiologischen Zustand des Östrus ausgelöst werden. Seine

Funktion scheint in der Anlockung paarungsbereiter Männchen zu liegen, zumindest

wohl in den intensiven Ausprägungen. Wegen der großen Varianz dieser Rufform

sind im wesentlichen die Strukturmerkmale der intensiven Form behandelt.

Die Intensitäten der Mauz- und Schnurrphasen sind absolut und in ihrer Relation

zueinander unterschiedlich. Bei leiser Ausprägung der Mauzer bzw. Vogelrufe kann

die verbindende Schnurrphase ganz fehlen oder beide Lautelemente sind so weitge-

hend überlagert, daß sie eine wenig intensive Mischlautform mit Übergewicht des

Schnurrens bilden (s. Abb. 17). Bei mittlerer Lautstärke der Mauzkomponente ist

das verbindende Schnurren meist ausgebildet (s. Abb. 22), bei großer Intensität der

zusammengesetzten Lautäußerung verändert auch die Schnurrphase den Lautcha-

rakter stark durch die Überlagerung mit der nun hauptrufähnlichen Mauzkompo-
nente (s. Abb. 25). Auch in dieser überlagerten Schnurrphase erfolgt aber weiterhin

ein deutlicher Intensitätsabfall gegenüber der Mauzkomponente. Neben dem deutli-

chen Intensitätsunterschied zwischen den beiden Bauelementen dieser Rufform sind

noch weitere Veränderungen der Amplitude im Zeitverlauf des zusammengesetzten

Lautes zu erkennen. Einmal ist die Mauzkomponente oft zweiteilig mit einem kur-

zen leiseren Anlaut und folgend dem intensiven Hauptteil des Lautes ausgebildet —
zwischen beiden Lautteilen kann eine Phase bis zu 0,1 sec liegen, m der ein deutli-

cher Intensitätsabfall erfolgt (s. Abb. 22, 23). Zum anderen weist die Schnurrphase

einen internen rhythmischen Intensitätswechsel zwischen sehr kurzen Phasen höhe-

rer und geringerer Amplitude auf, die in den intensiven Formen wegen der Überla-

gerung durch Mauzen allerdings kaum ausgebildet sind.

Die Ruflänge als Merkmal des Zusammengesetzen Lautes läßt sich nicht angeben,

auch nicht einzeln für die beiden Strukturkomponenten, denn wegen der gegenseiti-

gen Überlagerung ist eine Abgrenzung beider voneinander nicht möglich. Zudem
kommen je nachdem, ob die inspirative Phase in der Schnurrkomponente ausgebil-

det ist und auf diese Weise mehrere zusammengesetzte Laute aneinander gekoppelt

werden, Lautäußerungen sehr unterschiedlicher Dauer zustande. Zusammenhängen-

de Artikulationen von mehr als 30 sec bis mehreren Minuten sind möglich; darin

können kurze Phasen von ca. 0,1 sec Dauer ohne Lauterzeugung auftreten, während

der wahrscheinlich eingeatmet wird. Eine regelmäßige Wiederholungsrate der bei-

den Elemente im Verlauf der zusammengesetzten Rufform ist nicht festzustellen.

Beide können in sich unterschiedlich gedehnt und miteinander überlappt sein, auch

ist die Abfolge nicht immer streng alternierend, und mehrere Mauzer können zu

einem zusammenhängenden Laut gekoppelt sein.

Die Mauzlaute setzen sich aus Frequenzanteilen zwischen 0,2 — über 7 kHz zu-

sammen, in der Schnurrphase sind je nach dem Grad der Überlagerung mit dem
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Mauzen Anteile von 0,2— 1,0 bis 0,2— 5,0 kHz vorhanden. Relativ große Amplitu-

de erreichen im Mauzteil Frequenzen zwischen 1— 5 kHz, in der Schnurrkompo-

nente die unter 0,8 kHz. Das Maximum in der Intensitätsverteilung findet sich in

den Mauzern in unterschiedlicher Lage von 1,5—4 kHz. Neben dem schon erwähn-

ten weitgehenden oder völligen Fehlen von Frequenzanteilen nach dem Anlaut des

Mauzers ist auch bei der Verschmelzung dieser beiden Rufteile das Fehlen von Fre-

quenzen unter 1 kHz im Beginn der intensiven Mauzer deutlich. Die Änderung

der Frequenzzusammensetzung im zeitlichen Ablauf der zusammengesetzten Ruf-

form fällt besonders im unterschiedlichen Aufbau ihrer beiden Komponenten auf.

Die einteiligen Mauzer zeigen in ihrem Beginn ein weitgehend simultanes Einsetzen

aller ihrer Frequenzanteile, im Übergang zur Schnurrphase fallen die hohen sukzes-

sive aus. Die Frequenzverteilung weist allgemein große Bereiche spektraler Über-

lagerung auf, läßt jedoch in der Mauzkomponente den Verlauf der Formanten

meist noch erkennen. Die Schnurrphase ist in reiner Ausprägung voll geräuschhaft,

läßt mit zunehmender Vermischung mit den Mauzern aber auch einen Formant-

aufbau deutlich werden. Die Formantform ist ein Bogen mit unterschiedlich langem,

ansteigendem Schenkel und gedehntem, abfallenden, im Mauzanteil und in dessen

Überlagerung mit dem Schnurrelement fast geradlinigem Verlauf. Der Tonhöhen-

wechsel innerhalb derselben Formante in dem Mauzanteil kann zwischen dem Be-

ginn und dem Ende des Lautes bis zu 2:1, zwischen den relativ höchsten Anteilen

um die Lautmitte und den tiefsten am Ende bis zu 3:1 betragen, entsprechend also

auch gegenüber der Schnurrphase.

Die Basalformante ist mit sehr unterschiedlicher Frequenzzusammensetzung in

der Mauzkomponente nur schwach ausgebildet, die Formanten mit großer Amplitu-

de finden sich meist zwischen 2 und 3 kHz. Der Formantquotient ergibt sich mit

1:2:3:4:5: . ..

2.L5 Schnurren (s. Abb. 26)

Dieser schon bei der Besprechung des zusammengesetzten Rolligkeitslautes er-

wähnte Laut — dort tritt er meist in abgewandelter Form auf — entspricht vom
Höreindruck voll dem Schnurren der Hauskatze, Tembrock (1970) und Reschke

(1960) erwähnen ihn ebenfalls. Insgesamt ist das Schnurren als Lautäußerung des

Pumas wohl deshalb nicht häufig zu beobachten, weil es sehr leise und damit nur aus

geringer Entfernung wahrnehmbar ist. Im Verlauf dieser Untersuchung hörte ich es

mehrfach von Weibchen, die ihre Jungen säugten oder deren Fell beleckten, ebenso

vereinzelt von adulten Tieren bei der gegenseitigen Fellpflege. Vornehmlich liegende

Tiere äußern diesen Laut meist kontinuierlich in in- und exspirativer Atemphase,

letztere ist vorherrschend; Pumas können auch im Stehen oder in der Bewegung

schnurren. Das Maul bleibt dabei praktisch geschlossen, eine Mitarbeit der Körper-

muskulatur bei der Lauterzeugung — über die normale Atmung hinaus — ist nicht

sichtbar. Auslösende Reize für die Artikulation des Schnurrens sind schwerlich zu er-

kennen, wenn man nicht von einer „entspannten" sozialen Situation sprechen will,

ebenso ist seine Funktion nicht ersichtlich.

Die Intensität des Schnurrens ist sehr gering, deutlich ist jedoch ein interner

rhythmischer Intensitätswechsel ausgebildet. Die Phasen geringer Amplitude dauern

um 0,04 sec, die größerer um 0,03 sec. In den Phasen des Intensitätsabfalls ist je-

weils basal noch ein weiterer, schwacher Lautstoß von 0,01—0,02 sec Dauer ausge-

bildet. Die Lautdauer ist sehr variabel, je nachdem, wie viele exspirative Anteile
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durdi lauthafte inspirative Phasen verbunden sind. Das Schnurren kann kürzer als

1 sec, aber ebenso auch mehrere Sekunden bis Minuten lang sein, jeweils abhängig

davon, ob die Lauterzeugung kontinuierlich alternierend in in- und exspirativer

Atemphase erfolgt.

Im Lautspektrogramm sind Frequenzanteile zwischen 0,2— 5 kHz nachweisbar,

die mit großer Amplitude befinden sich unterhalb 1 kHz, dort findet sich auch bei

ungefähr 0,3 kHz das Intensitätsmaximum. Eine regelmäßige Lücke in der Fre-

quenzzusammensetzung tritt zwischen 1,2—2,2 kHz auf, ihre zeitliche Veränderung

im Lautverlauf ergibt sich aus dem rhythmischen Intensitätswechsel. In den Phasen

geringerer Amplitude zwischen den kurzen Lautpulsen sind kaum Frequenzanteile

ausgebildet. Die Frequenzverteilung im Schnurren ist rein spektral.

2.L6 Gurren (s. Abb. 27, 28)

Das Gurren ist ein relativ leises Lautelement, das häufig in Lautfolgen aus Mau-

zern oder Vogelrufen vorkommt; es klingt kehlig rollend mit einem rhythmischen

Intensitätswechsel zwischen sehr kurzen Phasen höherer und geringerer Amplitude.

In der Literatur findet es sich bei Reschke (1960) und Tembrock (1970) erwähnt.

In der Häufigkeit der Artikulation dieses Lautes bestehen große individuelle Unter-

schiede, am ehesten hört man ihn noch von Junge führenden Weibchen. Das Gurren

wird während der Ausatmungsphase in beliebiger Körperhaltung erzeugt, eine Mit-

arbeit der Rumpfmuskulatur dabei ist nicht sichtbar, das Maul bleibt geschlossen

oder ist nur leicht mit angehobener Oberlippe geöffnet.

Der Laut läßt sich ziemlich regelmäßig auslösen, wenn man Jungtiere von ihrer

Mutter trennt, bisweilen äußern die Weibchen ihn auch spontan. Seine Funktion

dürfte die eines Locklautes sein, dem daneben wohl auch eine gewisse Beschwichti-

gungsbedeutung zukommt.

Die Intensität des Gurrens ist gering, deutlich ist aber der rhythmische Inten-

sitätswechsel im Lautverlauf ausgebildet. Die aufgezeichneten Laute setzen sich aus

um die zehn intensiveren Lautpulsen von 0,01—0,02 sec Dauer zusammen, zwischen

denen jeweils eine Phase eines deutlichen Amplitudenabfalls von 0,015—0,03 sec

Länge ausgebildet ist.

Die im ausgewerteten Tonbandmaterial vorliegenden Gurrlaute sind zwischen

0,3—0,5 sec lang; in Lautfolgen — meist zusammen mit Mauzern und Vogelrufen

— sind sie arhythmisch gereiht. Die Frequenzzusammensetzung zeigt im Lautspek-

trogramm ohne regelmäßig auftretende Lücken Anteile zwischen 0,2—4 kHz, sie ist

im gesamten Lautverlauf ziemlich gleichbleibend. Alle am Aufbau beteiligten Fre-

quenzen setzen am Beginn simultan ein und brechen am Lautende ebenso wieder ab.

Entsprechend dem rhythmischen internen Intensitätswechsel sind in den Phasen ge-

ringerer Amplitude zwischen den Lautpulsen kaum Frequenzanteile ausgebildet.

Die Frequenzen hoher relativer Intensität sind auf den Bereich unterhalb 3 kHz be-

schränkt, die mit der größten Amplitude finden sich unterhalb 1 kHz. In Gurrlau-

ten, die an Vogelrufe gekoppelt sind, kann das Intensitätsmaximum auch bis hinauf

zu 1,5 kHz liegen (s. Abb. 27). Die Frequenzverteilung in dieser Lautform ist rein

spektral.

2.1.7 Wah-wah-Laut
Diese Lautform ist bisher für den Puma von keinem Autor beschrieben worden,

ließ sich jedoch im Verlauf dieser Untersuchung bei verschiedenen Individuen wie-
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derholt eindeutig feststellen. Sie kommt in entsprechender Ausprägung auch bei wei-

teren Feliden vor, so bei der asiatischen und afrikanischen Goldkatze (Profelis tem-

mincki, P. aurata), dem Jaguarundi (Herpailurus yagonaroundi) und dem Karakal

(Caracal caracal) (Tonkin pers. Mitt.).

Der Laut wird kehlig erzeugt und ist von geringer Intensität; er erinnert vom
Höreindruck an einen kurzen Hechelstoß, ist also rein geräuschhaft. Durch die

Kopplung mehrerer Wah-wah-Laute aneinander und durch ihre Überlagerung mit

anderen Lautformen erscheinen sie sehr variabel. Allgemein ist dieser Laut selten zu

beobachten, einzelne Individuen äußern ihn jedoch recht häufig. Bei seiner Artiku-

lation ist keine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur zu erkennen, und er wird in belie-

biger Haltung erzeugt, das Maul ist dabei nur ganz leicht geöffnet, die Oberlippen

sind etwas hochgezogen.

In den meisten beobachteten Fällen erschien der Wah-wah-Laut dadurch ausge-

löst zu sein, daß Personen sehr nah an die Tiere herantraten oder auch zusätzlich

dabei versuchten, einen Vogelruf oder den Wah-wah-Laut selbst zu imitieren. Eine

Funktion dieser Lautäußerung läßt sich hieraus kaum sicher erschließen.

Bisher konnte der Wah-wah-Laut nicht in für die Auswertung auf dem Lautspek-

trographen ausreichender Qualität aufgezeichnet werden, so daß die Angabe der

Strukturmerkmale nicht möglich ist.

2.1.8 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Einige allgemeine Bemerkungen zur spektrographischen Analyse dieser Lautele-

mente seien vorangeschickt. Weil Männchen und Weibchen während der Begattung

meist gleichzeitig Laute äußern, ist es nicht möglich, diese im Lautspektrogramm bei

sich überlagernder Frequenzzusammensetzung zu trennen. Die Charakterisierung

dieser Lautformen und der spätere Vergleich zwischen den Arten muß also weitge-

hend nach dem Höreindruck erfolgen.

Während der Begattung geben Pumamännchen häufig keine Lautäußerungen ab,

diese beginnen meist erst im Augenblick des Absprungs vom Weibchen oder direkt

danach. Es sind dies abgehackt klingende Mauzlaute geringer bis mittlerer Intensi-

tät, die manchmal etwas gedehnt sein können. Daneben treten Laute wie Fauchen,

Spucken u. ä. auf, die das Mauzen manchmal auch überlagern können.

Die Weibchen rufen während der Kopula fortgesetzt den zusammengesetzten

Rolligkeitslaut mit zunehmender Lautstärke, der dann — wahrscheinlich im Augen-

blick der vollen Immissio Penis — in einen sehr lauten, kreischenden Mauzer über-

geht. Dieser ist, nur durch sehr kurze Einatmungsphasen unterbrochen, lang gedehnt

und schwankt in seinem Verlauf mehrfach in Tonhöhe und Lautstärke, meist klingt

er in einigen kurzen, leisen Mauzern aus. Die Rufdauer ist unterschiedlich, sie be-

trägt zwischen 3—7 sec, 2—4 dieser Einzellaute sind nur durch kurze Phasen der

Einatmung getrennt, so daß nahezu zusammenhängende Lautformen von über

10 sec Dauer entstehen können. Diese setzen sich aus Frequenzanteilen zwischen

0,3—6 kHz zusammen, regelmäßige Lücken sind darin nicht vorhanden. Je nach der

relativen Intensität und Tonhöhe ist der Frequenzbereich auch kleiner, besonders

hinsichtlich der Anteile über 4 und unter 1,5 kHz. Die Frequenzen mit großer Am-
plitude finden sich zwischen 2—4 kHz, teilweise auch noch tiefer, das Intensitäts-

maximum wird meist um 3 kHz erreicht. Die Änderung der Frequenzzusammen-

setzung im Rufverlauf ergibt sich mit der wechselnden Tonhöhe und der schwan-

kenden Intensität. Die Frequenzverteilung ändert sich mehrfach zwischen Bereichen

23

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



eher klangartigen und mehr spektralen Charakters. Die Formanten in den überwie-

gend klangartigen Teilen weisen eine im Rufverlauf vielfach wiederholte Bogen-

form mit geringem internen Tonhöhenwechsel auf, stellenweise sind zusätzlich

schwache phasische Tonhöhenschwankungen überlagert. Der deutlich hörbare Ton-

höhenunterschied im Rufverlauf kommt im wesentlichen dadurch zustande, daß die

Lage der Frequenzbereiche mit der relativ höchsten Amplitude zwar gleichbleibt,

die relative Intensität aller anderen Anteile im Rufverlauf jedoch mehrfach wech-

selt. Die Basalformante ist nur schwach in einigen Teilen des Rufes ausgebildet, der

Formantquotient ergibt sich bei der Ausbildung von Nebenformanten mit 1:3/2:2:

5/2:3:...

2.2 Nebelparder (Neofelis nehulosa)

Beobachtungen mit genauen Beschreibungen des Lautgebungsverhaltens dieser

Art liegen meines Wissens aus dem Freiland nicht vor, Angaben hierzu bei in Gefan-

genschaft gehaltenen Tieren finden sich bei mehreren Autoren (Denis 1964, Fell-

ner 1968, Hemmer 1968, Reschke 1960, 1966, Tembrock 1970). Neben den

Lautformen im Zusammenhang agonistischen Verhaltens wie Fauchen, Grollen u. a.,

die in dieser Untersuchung nicht berücksichtigt sind, findet sich als wichtigste Laut-

äußerung eine Vielfalt von Mauzern beschrieben. Weiterhin besitzt der Nebelpar-

der ein Prusten, das mehrfach angeführte Schnurren (Hemmer 1968, Reschke 1960)

konnte im Verlauf dieser Untersuchung bisher nicht bestätigt werden.

2.2.1 Mauzen (s. Abb. 29—35)
Die Mauzlaute der Nebelparder sind überwiegend kurze Laute unterschiedlidier

Tonhöhe und Klanghaftigkeit und lassen meist einen Tonhöhenwechsel im Rufver-

lauf erkennen. Sie erinnern deutlich an den entsprechenden Laut der Hauskatze,

sind allerdings tiefer in ihrem Klang. Die Lautgebungsaktivität der einzelnen Indi-

viduen ist recht unterschiedlich, Mauzlaute stellen aber die relativ häufigste Ruf-

form dar. Die Tiere äußern sie vorwiegend spontan, bisweilen auch bei Annäherung

ihnen vertrauter Personen, nach der Trennung und bei der Wiederbegegnung mit-

einander vertrauter Individuen, ziemlich regelmäßig hört man Mauzer auch von

Junge führenden Weibchen. Die Tiere rufen in beliebiger Körperhaltung, die Mit-

arbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist nicht oder nur geringfügig

sichtbar. Die Öffnung des Mauls dabei ist unterschiedlich, meist aber nur gering.

Auslösende Reize für die Artikulation dieser Lautform waren in vielen Fällen nicht

ersichtlich. Bisweilen ließen sie sich wiederholt dann beobachten, wenn man Einzel-

tiere aus einer Gruppe absetzte oder die Jungtiere von der Mutter trennte. Die Tiere

antworteten sich jeweils gegenseitig auf ihre Mauzlaute. Die Funktion dieses Laut-

elements könnte darin liegen, den Zusammenhalt mehrerer Tiere im Nahbereich —
wohl besonders Weibchen mit Jungtieren — zu gewährleisten.

Die Intensität der Mauzer ist gering bis mittel, die interne Intensitätsverteilung

im Rufverlauf vorwiegend gleichmäßig, einige Formen haben allerdings auch einen

kurzen, leisen Anlaut. Mauzer sind allgemein ziemlich kurz, zwischen 0,2—0,7 sec

Dauer, längere, aus mehreren Einzellauten gekoppelte kommen aber auch vor; in

Lautfolgen sind sie, auch gemeinsam mit anderen Lautformen, arhythmisch gereiht.

An der Zusammensetzung der Mauzer sind ohne regelmäßig auftretende Lücken

Frequenzanteile zwischen 0,25—6 kHz beteiligt, der Grad der Ausbildung der ho-

hen Anteile ist jedoch unterschiedlich je nach Klangfarbe der Rufe. Ebenso schwankt
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damit die Lage der Frequenzen großer Amplitude im Bereich von 0,5— 3 kHz, die

höchste Intensität wird zwischen 1,1—2,4 kHz erreicht. In ihrem zeitlichen Ablauf

ist die Frequenzzusammensetzung meist ziemlich gleichbleibend mit weitgehend

gleichzeitigem Einsetzen aller Anteile im Rufbeginn, im Ende sind die tiefen Fre-

quenzen manchmal gedehnt. In den Formen mit Anlaut ist dieser auf den basalen

Frequenzbereich beschränkt. Die Frequenzverteilung in dieser Lautform ist über-

wiegend klangartig mit in einigen Rufen allerdings auch erheblichen Bereichen

spektraler Überlagerung. Die Formantform ist ein kurzer Bogen, der im zweiten

Rufteil manchmal fast geradlinig ausläuft; in einigen Lauten ist dieser Verlauf auch

abgewandelt. Der Tonhöhenwechsel innerhalb einer Formante ist gering und be-

trägt zwischen den relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten am
Anfang und/oder Ende des Lautes kaum mehr als ungefähr 5:4, durchweg wohl

weniger.

Die Basalformante ist mit verhältnismäßig geringer Intensität und unterschiedli-

cher Frequenzzusammensetzung mi Bereich zwischen 0,25—0,6 kHz ausgebildet. In

den hellen Mauzformen sind unterhalb von 3 kHz meist 6 Formanten ausgebildet,

in den dunklen können es wesentlich mehr sein. Bei ersteren ergibt sich der Formant-

quotient mit 1 :2:3:4: . . . ; in den anderen treten auch Nebenformanten auf, dann

lautet der Quotient 1 :3/2:2:5/2:3: . . .

2.2.2 Hauptruf (s. Abb. 36—40, 43)

Diese Rufform wird von den anderen Autoren (Fellner 1968, Hemmer 1968,

Reschke 1960) nicht gesondert behandelt. Sie ist von mittlerer Lautstärke und häu-

fig leicht gedehnt, allgemein ist die Tonhöhe im Rufverlauf ziemlich gleichbleibend.

Der Hauptruf läßt sich als längerer mauzartiger Ruf charakterisieren. Die Häufig-

keit des Hauptrufes ist bei den einzelnen Individuen recht unterschiedlich, bisher

wurde sie nur von männlichen Tieren aufgezeichnet, Weibchen gelangten allerdings

auch kaum zur Beobachtung. Die Tiere äußern den Hauptruf in beliebiger Körper-

haltung, eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist nur in den

relativ intensivsten Formen angedeutet. Die Maulöffnung dabei ist unterschiedlich.

Es war bisher nicht festzustellen, ob sie in den lautesten Rufen auch so groß sein

kann, daß zumindest in der ersten Lauthälfte die oberen Caninen in ihrer vollen

Länge sichtbar sind. In der zweiten Lauthälfte ist das Maul wieder mehr geschlos-

sen. Soweit nach den bisherigen Beobachtungen überhaupt eine Aussage möglich ist,

sind Auslösung und Funktion der Hauptrufe nicht von denen der Mauzer klar ab-

zugrenzen, bisweilen rufen die Tiere wohl auch spontan. Angesichts ihrer Intensität

stellen die Hauptrufe sicher eher ein Kommunikationsmittel über relativ größere

Distanz dar.

Ihre Lautstärke ist insgesamt nur als mittel einzustufen, der begrenzende Faktor

dürfte hier die verhältnismäßig geringe Körpergröße der Nebelparder sein. Mit

fließendem Übergang bilden Hauptrufe und die weniger lauten Mauzer ein Laut-

kontinuum. Die Intensitätsverteilung Im zeitlichen Verlauf der Hauptrufe Ist ziem-

lich homogen; bei mehreren aneinander gekoppelten Einzellauten schwankt die

Lautstärke innerhalb des Rufes. Die Dauer dieser Lautform variiert zwischen 0,4

bis 2,0 sec, die Mehrzahl der bisher aufgezeichneten Rufe Ist länger als 0,8 sec; ge-

koppelte Formen können bis zu 4,6 sec dauern. Meist sind Hauptrufe zusammen mit

Mauzern zu Lautfolgen gereiht, darin sind die Abstände zwischen den einzelnen

Rufen nicht regelmäßig. Der Frequenzbereich dieser Rufform kann Anteile zwi-
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sehen 0,2—7 kHz umfassen, in vielen Rufen sind aber kaum Frequenzen über

5 kHz vorhanden; Lücken treten allerdings in der Frequenzzusammensetzung nicht

regelmäßig auf. Einige Varianz zeigt der Bereich der Frequenzen großer Amplitude,

er enthält vorwiegend die Anteile unterhalb 3 kHz, in einigen Rufen jedoch auch

höhere oder noch weitgehender auf den basalen Bereich beschränkt. Das Intensitäts-

maximum im Frequenzaufbau ist in der Mehrzahl der Rufe zwischen 1,0— 1,2 kHz
erreicht, vereinzelt aber auch unterhalb 1 kHz oder bis hinauf zu 1,5 kHz. Die Lage

des Intensitätsmaximums zeigt keine Regelmäßigkeit hinsichtlich der relativen zeit-

lichen Ausbildung im Rufverlauf. Bei leichtem Übergewicht hoher Anteile in der

ersten Lauthälfte ist die Frequenzzusammensetzung der Hauptrufe ansonsten in ih-

rem zeitlichen Ablauf ziemlich gleichbleibend. Im Beginn setzen die meisten Anteile

fast simultan ein, am Ende sind die basalen häufig etwas gedehnt. Die Frequenzver-

teilung in dieser Rufform ist vorwiegend klangartig, einige Rufe weisen aber auch

einen erheblichen Anteil spektraler Überlagerung auf. Der Formantverlauf zeigt bei

einiger Variabilität als Grundform einen Bogen im ersten Rufteil, der in der zwei-

ten Lauthälfte in einem nahezu geradlinigen Schenkel ausläuft. Die relative Aus-

dehnung dieser beiden Komponenten des Aufbaus innerhalb einer Formante in be-

zug auf ihre Gesamtlänge ist unterschiedlich, ebenso die relative Überhöhung des

Anfangsbogens. Der im Verlauf einer Formante überwundene Tonhöhenwechsel ist

variabel und beträgt zwischen den relativ höchsten Anteilen um die Mitte der ersten

Rufhälfte und den tiefsten am Anfang des Lautes — seltener auch noch am Ende —
maximal 3:2, In den meisten Rufen weniger. Die Basalformante findet sich mit un-

terschiedlicher Frequenzzusammensetzung und Intensität im Bereich zwischen 0,2

bis 0,5 kHz. Je nach der Lage der Basalformante und ihrem internen Tonhöhen-

wechsel sind Im Bereich unterhalb 3 kHz 6— 12 Formanten vorhanden, der For-

mantquotlent ergibt sich mit 1:2:3:4:5 .. . Die Formanten mit den Frequenzantei-

len großer Amplitude sind Im Rufverlauf durchgehend dieselben.

2.2.3 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 41, 42)

Diese Rufform wurde bisher nur wenige Male beobachtet und findet sich in der

Literatur nicht erwähnt. Sie ist ein mauzartiger Ruf mittlerer Lautstärke, der durch

den deutlichen Abfall in der Tonhöhe von einem helleren Anfangsteil zu einem

mehr geräuschhaften, tieferklingenden zweiten Teil gekennzeichnet ist. Angesichts

des geringen vorliegenden Materials sind keine Aussagen zu Auslösung und Funk-

tion des Hauptrufes mit Nachstoßelement möglich, sie dürften jedoch denen des

Hauptrufes entsprechen; insgesamt tritt er anscheinend selten auf. Die Tiere rufen

Ihn In beliebiger Körperhaltung, die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Laut-

erzeugung Ist nur wenig sichtbar, das Maul ist in der ersten Lauthälfte mittelweit

geöffnet, in der zweiten wieder mehr geschlossen.

Der Hauptruf mit Nachstoßelement ist entsprechend der Körpergröße des Ne-

belparders von nur mittlerer Lautstärke. Die Intensität ist im Rufverlauf ziemlich

gleichbleibend, der bei halber Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät gut

hörbare rhythmische Intensitätswechsel im zweiten tieferklingenden Rufteil, dem
Nachstoßelement, ist Im Lautspektrogramm strukturell nicht nachweisbar. Wahr-

scheinlich ist der Intensitätsunterschied zwischen den alternierenden Phasen höherer

und geringerer Amplitude so gering, daß der VOICEPRINT dieses Merkmal nicht

erfassen kann. Die Dauer dieser Rufform schwankt zwischen ca. 1,0—2,4 sec, es

können auch mehrere Einzelrufe gekoppelt sein, ebenso Ist die Verbindung mit
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einem Hauptruf möglich (s. Abb. 41). In Lautfolgen sind Hauptrufe mit Nachstoß-

element — meist gemeinsam mit Mauzern und Hauptrufen — arhythmisch gereiht.

Die Frequenzzusammensetzung dieser Rufform kann Anteile zwischen 0,2 bis

7 kHz umfassen, im wesentlichen aber nur bis 5 kHz. Die Frequenzen großer

Amplitude finden sich unterhalb 4 kHz, vorherrschend ist der basale Bereich. Das

Intensitätsmaximum erreichen Anteile zwischen 1,0— 1,4 kHz; Lücken finden sich in

der Frequenzzusammensetzung dieser Rufform nicht. Die Änderung des Frequenz-

aufbaus im Rufverlauf zeigt ein Vorherrschen hoher Frequenzanteile über 5 kHz im

Nachstoßelement, im Beginn des Lautes erfolgt das Einsetzen der intensiveren Fre-

quenzanteile weitgehend simultan. Deutlich gegliedert ist die Frequenzverteilung in

den mehr klangartigen Anfangsteil und die überwiegend spektrale zweite Lauthälf-

te, das Nachstoßelement. Der Formantverlauf läßt im klangartigen helleren Beginn

eine Bogenform erkennen, im Nachstoßelement ist der nahezu geradlinige Auslauf

einiger basaler Formanten breit spektral verwischt. Der Tonhöhenwechsel innerhalb

einer Formante ist zwischen den relativ höchsten Frequenzen um die Mitte der er-

sten Rufhälfte und den tiefsten vorwiegend im Rufbeginn nicht größer als 3:2,

meist geringer. Der im Höreindruck deutliche Tonhöhenunterschied von der ersten

zur zweiten Rufhälfte entsteht dadurch, daß im Beginn Frequenzen über 1 kHz
eine hohe Amplitude erreichen, während im Nachstoßelement trotz seiner allge-

mein an hohen Frequenzen reicheren Zusammensetzung die Anteile unter 1 kHz
von großer Intensität sind. Die Basalformante ist mit unterschiedlicher Zusammen-

setzung zwischen 0,2—0,4 kHz ausgebildet, sie ist in der ersten Rufhälfte von rela-

tiv geringer Intensität, in der zweiten weitgehend von spektral verteilten Frequen-

zen hoher Amplitude überlagert. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4: ... ;

im Bereich unterhalb 3 kHz sind in den vorliegenden Rufen 8— 10 Formanten vor-

handen.

2.2.4 Prusten (s. Abb. 43—45)
Das Prusten ist ein Laut geringer Intensität, der aus mehreren zusammenhängen-

den, deutlich erkennbaren Einzellautstößen zusammengesetzt ist und dumpf

schnaubend klingt, bei einigen Individuen allerdings auch einen ziemlich kehligen

Charakter hat. Allgemein ist dieses Lautelement nicht häufig zu beobachten. Eine

Ausnahme hierin bilden von Menschen aufgezogene Tiere, die es regelmäßig gegen-

über vertrauten Personen — oft aber auch gegen andere Menschen — äußern, sowie

junge führende Weibchen; dann tritt es meist in Lautfolgen gemeinsam mit Mau-

zern auf, bisweilen auch direkt an diese gekoppelt. Die Tiere erzeugen das Prusten

in beliebiger Körperhaltung, meist ist eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei

nur schwach angedeutet, manchmal allerdings auch deutlich zu sehen im Zusammen-

ziehen der Bauchmuskulatur. Die Oberlippen heben sich leicht an und weichen un-

terhalb des Rhinariums etwas auseinander, die Nasenöffnungen erweitern sich ein

wenig. Bisweilen heben die Tiere bei der Lautäußerung den Kopf leicht an. Das

Prusten ist wahrscheinlich zu einem erheblichen Anteil kehlig erzeugt, in welchem

Maße ein nasaler Luftstrom an der Ausformung des Lautes beteiligt ist, ist nach den

bisherigen Beobachtungen nicht genau zu bestimmen. Er läßt sich bei mit dem Men-

schen vertrauten Individuen ziemlich sicher durch eine Imitation des Lautes auslö-

sen, oft genügt schon die bloße Annäherung. Ansonsten äußern auch Nebelparder

das Prusten untereinander bei gegenseitiger Annäherung oder in Folgen aus Mau-

zen und Hauptrufen nach der Trennung von einem vertrauten Partner und bei der
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Wiederbegegnung mit diesem. Im gleichen Zusammenhang tritt das Prusten bei

Weibchen mit Jungtieren auf, sie artikulieren es dann auch relativ häufig spontan.

Nach den bisherigen Beobachtungen kommt dem Prusten die Funktion eines Be-

schwichtigungs- und Locklautes zu.

Seine Intensität ist gering, signifikant ist hingegen der interne rhythmische Inten-

sitätswechsel. Die Anzahl der zusammenhängenden Einzellautstöße beträgt 7— 10,

an Mauzer gekoppelt meist weniger; die ersten und letzten sind durchweg von rela-

tiv etwas geringerer Amplitude. Die intensivsten Einzellautstöße befinden sich in

der zweiten Lauthälfte. Sie dauern 0,02—0,04 sec, die dazwischenliegenden Phasen

des Intensitätsabfalls sind 0,02—0,03 sec lang, können zum Lautende hin auch bis

zu 0,05 sec betragen. Die einzelnen Lautstöße weisen eine weitere Gliederung in

einen intensiveren basalen Impuls und einen etwas dagegen versetzten auf, der brei-

ter spektral verwischt und von höherer Frequenzzusammensetzung ist; beide zu-

sammen bilden einen Einzellautstoß. Die Länge der aufgezeichneten Prustlaute

schwankt zwischen 0,5— 0,7 sec, an Mauzer gekoppelt sind sie manchmal auch noch

kürzer. In Lautfolgen sind sie — auch gemeinsam mit anderen Lautelementen —
arhythmisch gereiht. Das Prusten setzt sich aus Frequenzanteilen zwischen 0,1 bis

über 7 kFiz zusammen, die großer Amplitude finden sich unterhalb 3 kFiz mit

einem Übergewicht der Anteile unter 1 kHz, das Intensitätsmaximum liegt tiefer

als 0,5 kHz. Ziemlich regelmäßig fehlen Frequenzanteile um 1,5 kHz oder fallen

zumindest in ihrer Intensität stark ab. Die Änderung der Frequenzzusammenset-

zung im zeitlichen Verlauf des Prustens ergibt sich aus dem internen Intensitäts-

wechsel; in den Phasen geringer Amplitude sind im Lautspektrogramm nur Anteile

aus dem Bereich unter 1 kHz nachweisbar, während die intensiven Lautstöße An-

teile bis über 7 kHz enthalten können. Die Frequenzverteilung im Prusten ist rein

geräuschhaft spektral.

2.2.5 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Hierzu liegen keinerlei Beobachtungen vor, Paarungen bei dieser Art sind wahr-

scheinlich ähnlich selten wie die erfolgreiche Zucht. Diese gelang in den letzten Jah-

ren wiederholt nur mit einem Pärchen in Howletts Park, Bekesbourne, Großbritan-

nien. Erkundigungen dort ergaben, daß niemand in der Lage gewesen war, das Paa-

rungsverhalten der unter den dortigen Haltungsbedingungen vorwiegend nachtakti-

ven Tiere zu beobachten.

2.3 Schneeleopard, Irbis (Uncia uncia)

Alle Angaben zum Lautgebungsverhalten dieser Art beziehen sich auf in Gefan-

genschaft gehaltene Tiere (Hemmer 1966, 1968, Reschke 1960, 1966, Tembrock
1970); außer einigen wenigen, meist zufälligen Beobachtungen ist über die Lebens-

weise des Irbis in seinem natürlichen Vorkommen kaum etwas bekannt. Die voll-

ständigste Übersicht zum Lautrepertoire dieser Art gibt Hemmer (1968). Er führt

als wesentliche Elemente eine große Vielfalt von Mauzlauten, das Prusten, den

Partnerruf und das ex- und inspirativ erzeugte Schnurren an; weitere wie das Fau-

chen und andere Lautformen im Zusammenhang agonistischen Verhaltens sind in

dieser vorliegenden Untersuchung nicht erfaßt. Außer dem Schnurren ließen sich

alle anderen erwähnten Lautäußerungen durch eigene Beobachtungen bestätigen.

Allgemein sind Irbisse wenig ruffreudig, die Weibchen rufen jedoch während der

Hitzeperiode, wenn kein Männchen anwesend ist, recht häufig und ausdauernd. Der
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Schneeleopard ist die einzige Art im Rahmen dieser Untersuchung, die in Anpas-
sung an die extremen klimatischen Bedingungen ihres Lebensraumes nur eine jährli-

che Hitzeperiode — ungefähr Januar bis Anfang März — hat. In Zoos kommen
allerdings auch vereinzelt erfolgreiche Deckakte bis in den Juni vor.

2.3.1 Mauzen (s. Abb. 46—48)
Mauzer sind meist kurze Laute sehr unterschiedlicher Tonhöhe und Klangfarbe

und durchweg von geringer Intensität. Vom allgemeinen Höreindruck ähneln sie

Mauzlauten der Hauskatze, sind nur meist erheblich tiefer in ihrem Klang. Sie tre-

ten vorwiegend mit einer anderen intensiveren Rufform gemeinsam in arhythmi-

schen Ruffolgen auf, allgemein sind sie jedoch nicht häufig; besonders Junge füh-

rende Weibchen äußern sie bisweilen spontan. Die Tiere mauzen in beliebiger Kör-
perhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist nicht

oder kaum sichtbar, das Maul ist dabei meist nur wenig geöffnet. Auslösung und
Funktion der Mauzlaute sind aus den vorliegenden Beobachtungen nur zu vermu-

ten. Das Mauzen dürfte im Dienste des Zusammenhalts einer Gruppe von Tieren —
hier wohl besonders von Muttertier und Jungen — im Nahbereich stehen.

Seine Intensität ist gering bis mittel, die Intensitätsverteilung im Rufverlauf ist

ziemlich gleichmäßig, einige Laute weisen allerdings auch deutliche interne Ampli-

tudenschwankungen auf. Sie sind zwischen 0,4— 1,2 sec lang, aus mehreren Einzel-

lauten gekoppelte Formen im vorliegenden Tonbandmaterial dauern bis zu 1,5 sec.

In den Lautfolgen, in denen Mauzer, häufig gemeinsam mit anderen Lautformen,

auftreten, bestehen zwischen den einzelnen Rufen keine regelmäßigen Abstände.

Der Frequenzbereich der Mauzer kann ohne regelmäßig auftretende Lücken Anteile

zwischen 0,2—7 kHz umfassen, geht meist jedoch über 5 kHz nicht hinaus. Je nach

der Klangfarbe des Lautes wechselt auch der Bereich der Anteile großer Amplitude,

in tiefklingenden Formen ist er im wesentlichen auf Frequenzen unterhalb 1,5 kHz
beschränkt, in hellen reicht er hinauf bis zu über 3 kHz. Das Intensitätsmaximum

liegt aber ziemlich einheitlich in allen Mauzern zwischen 0,6— 1,0 kHz.

Die Mehrzahl der aufgezeichneten Mauzer ist von in ihrem Verlauf ziemlich

gleichbleibender Frequenzzusammensetzung, die Hauptfrequenzanteile setzen im

Beginn nahezu simultan ein und brechen am Lautende entsprechend wieder ab,

manchmal sind die basalen Anteile hier allerdings auch etwas gedehnt. Die Fre-

quenzverteilung in dieser Lautform ist vorherrschend klangartig, weist aber oft

auch Bereiche spektraler Überlagerung auf. Die Formanten verlaufen in einem ge-

ring überhöhten Bogen, dessen abfallender Schenkel in der zweiten Rufhälfte etwas

gedehnt sein kann. Der Tonhöhenwechsel innerhalb einer Formante beträgt zwi-

schen den relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten im Beginn und

Ende des Lautes kaum mehr als 4:3, häufig weniger. Die Basalformante ist mit ge-

ringer bis mittlerer relativer Intensität zwischen 0,2—0,3 kHz ausgebildet. Unter-

halb 1 kHz finden sich 4— 5 Formanten unterschiedlicher Amplitude, der Formant-

quotient beträgt 1:2:3:4:5.

2.3.2 Hauptruf (s. Abb. 49—63)
Die Hauptrufe sind laute mauzartige Rufe mit einem meist deutlichen Wechsel in

der Tonhöhe zwischen einem hellen Anfangsteil und dem tieferen Rufende, insge-

samt sind sie in ihrer Tonhöhe und Klanghaftigkeit jedoch sehr variabel, Hemmer
(1968) bespricht sie als Partnerruf. Diese Rufform tritt vornehmlich während der
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Hitzeperiode der Weibchen im Winter auf, dann ist sie von allein gehaltenen Tieren

auch häufig zu hören. Irbisse antworten sich manchmal gegenseitig auf ihre Rufe,

die einzelnen Tiere zeigen aber eine sehr unterschiedliche Ruffreudigkeit. Selten ru-

fen beide Geschlechter auch spontan, am ehesten Junge führende Weibchen. Die Tie-

re äußern diese Rufform in beliebiger Körperhaltung, die Mitarbeit der Körper-

muskulatur bei der Lauterzeugung ist in intensiven Formen sichtbar, je nach Ton-

höhe und Intensität ist die Maulöffnung unterschiedlich. Sie ist im helleren ersten

Rufteil weiter als in der tiefen zweiten Lauthälfte. Die weitgehende Beschränkung

der Rufaktivität in beiden Geschlechtern auf die RoUigkeitsperiode der Weibchen

gibt einen deutlichen Hinweis auf Auslösung und Funktion dieser Rufform. Bei den

weiblichen Tieren dürfte der physiologische Status des Östrus im wesentlichen die

Lautgebung auslösen, während die Männchen neben einer gewissen spontanen Ruf-

aktivität in dieser Zeit dann wohl hauptsächlich auf die Rufe der Weibchen ant-

worten. Letzteres ließ sich wiederholt durch Abspielen von Tonbandaufnahmen

und folgende Reaktion bestätigen; so kommt es dann wahrscheinlich zu einem ge-

genseitigen Antworten beider Tiere. Eine Funktion des Hauptrufes ist also darin zu

sehen, daß während der Paarungszeit das Zusammenfinden der Geschlechtspartner

ermöglicht wird.

Die Intensität dieser Rufform ist groß, weniger lautstarke Formen leiten fließend

zu den Mauzern über, mit denen die Hauptrufe ein Lautkontinuum bilden. Die In-

tensitätsverteilung im Rufverlauf ist durchweg gleichmäßig, aus mehreren Einzel-

lauten gekoppelte Formen weisen interne Lautstärkenschwankungen auf. Daneben

kommen Rufe vor, die nach leisem Beginn erheblich in der Intensität ansteigen,

ebenso auch umgekehrt. Wegen unterschiedlich langer Dehnung des ersten hellen

und/oder des folgenden tieferen Rufabschnittes und der Möglichkeit, mehrere

Einzellaute zu koppeln, zeigt die Dauer der Hauptrufe eine große Variationsbreite

zwischen 0,5—5 sec, die Mehrzahl der Rufe ist länger als 1 sec. Sie treten vorwie-

gend in Lautfolgen auf — häufig zusammen mit Mauzern — , die Reihung der Ein-

zelrufe darin ist arhyth.misch. Mit der wechselnden Tonhöhe der Hauptrufe

schwankt auch ihre Frequenzzusammensetzung erheblich, grundsätzlich können An-

teile zwischen 0,2—7 kHz am Aufbau beteiligt sein, besonders unterschiedlich ist je-

doch der Grad der Ausbildung der Frequenzen über 4 kHz. Die Mehrzahl der Rufe

hat Anteile großer Amplitude bis zu 3 kHz, helle im Beginn teilweise auch bis zu

4,5 kHz. Die größte Intensität erreichen Frequenzen zwischen 0,6—0,85 kHz im

Anschluß an den ersten hochfrequenten Rufteil, seltener findet sich auch hier das

Intensitätsmaximum bis hinauf zu 2 kHz. Signifikant ist in vielen Hauptrufen die

relativ geringe Amplitude der Frequenzanteile unter 1 kHz im Verlauf von 0,1 bis

0,2 sec nach Rufbeginn, ansonsten treten im Frequenzaufbau dieser Rufform keine

regelmäßigen Lücken auf. In der Mehrzahl der Rufe ist die zeitliche Veränderung

der Frequenzzusammensetzung im Rufverlauf einheitlich gestaltet; der erste Ruf-

teil besteht überwiegend aus intensiveren hohen Frequenzanteilen, die im Beginn

des Lautes fast simultan einsetzen, während die zweite Rufhälfte durch das Vor-

herrschen tiefer Frequenzen unter 1,5 kHz gekennzeichnet ist, audi hier sind jedoch

hohe Anteile geringer Amplitude vorhanden. Im Rufende ist der basale Bereich

meist gedehnt. In einigen Rufen ist der Aufbau umgekehrt mit tiefem Anfangsteil

und hellerem Ende, entsprechend ändern sich alle Merkmale des Frequenzaufbaus

(s. Abb. 61). Die Frequenzverteilung ist sehr unterschiedlich, neben der häufigeren

überwiegend bis rein klangartigen Zusammensetzung (s. Abb. 49) kommen auch

30

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Rufe nahezu voll spektralen Aufbaus (s. Abb. 51) vor, allgemein ist die erste an ho-

hen Frequenzanteilen reichere Rufhälfte eher spektral. Der Formantverlauf zeigt

einen unterschiedlich überhöhten Bogen im Anfangsteil des Lautes, der zum Ende
des Rufes in einem fast geradlinigen Schenkel ausläuft, die relative Ausdehnung
der beiden Komponenten zur Gesamtlänge der Formante ist verschieden. Manch-
mal weisen die Formanten leichte Schwingungen durch rhythmische Tonhöhen-
schwankungen im Rufverlauf auf. In den aus mehreren Einzelrufen gekoppelten For-

men ist der Formantaufbau mehrfach wiederholt (s. Abb. 52). Der innerhalb einer

Formante überwundene Tonhöhenunterschied ist deutlich, in den einzelnen Rufen
aber ungleich groß. Er beträgt zwischen den relativ höchsten Anteilen um die Mitte

der ersten Rufhalfte und den tiefsten am Ende des Lautes maximal 2:1, zwischen

Rufbeginn und -ende ungefähr 7:4, in den meisten Rufen jedoch in beiden Fällen

weniger. Der Höreindruck eines signifikanten Tonhöhenwechsels im Rufverlauf ist

dadurch verstärkt, daß die intensiven Formanten im ersten Rufteil zwischen 1 und
3 kHz, im zweiten aber im wesentlichen unter 1 kHz ausgebildet sind. Zwischen

einzelnen Formanten findet also eine Intensitätsverlagerung statt. Die Basalforman-

te ist mit unterschiedlicher Frequenzzusammensetzung im Bereich von 0,2—0,6 kHz
zu finden, im ersten Rufteil hat sie geringe, im zweiten große Intensität. Im Bereich

unter 3 kHz sind 6— 8 Formanten vorhanden, der Formantquotient ergibt sich

dann mit 1:2:3:4: ... In einigen Rufen sind partiell oder durchgehend zwischen

den Hauptformanten jeweils Nebenformanten geringerer Amplitude ausgebildet,

damit beträgt der Formantquotient 1:3/2:2:5/2:3:7/2:4: . . .

2.3.3 Prusten (s. Abb. 65, 66)

Das Prusten ist ein geräuschhaftes Lautelement geringer Intensität mit dumpf
schnaubendem Charakter, der Aufbau aus mehreren zusammenhängenden Einzel-

lautstößen ist deutlich zu hören. Insgesamt ist diese Lautäußerung nicht häufig,

einige Individuen, die mit dem Menschen vertraut sind, äußern sie jedoch oft. Re-

gelmäßig ist sie auch bei Junge führenden Weibchen zu beobachten; bisweilen tritt

sie spontan in Lautfolgen aus Mauzern und Hauptrufen auf. Die Tiere artikulie-

ren das Prusten in jeder beliebigen Körperhaltung. Bei der Lauterzeugung sind die

Oberlippen geringfügig angehoben und weichen etwas unterhalb des Rhinariums

auseinander, so daß auch die Nasenlöcher sich wenig erweitern, meist wird der Kopf
beim Prusten leicht angehoben. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Laut-

erzeugung ist in den relativ intensiveren Formen deutlich, die Bauchmuskulatur

zieht sich mit jedem Einzellautstoß im Prusten kurz zusammen. Die Lauterzeugung

erfolgt wahrscheinlich mit kehligen und nasalen Anteilen. Ziemlich sicher löst

das Prusten eines Irbis die gleiche Lautäußerung bei weiteren Artgenossen als Ant-

wort aus, manche Tiere reagieren entsprechend auch auf eine Imitation des Lautes

durch den Beobachter. Ebenso prusten sie bei gegenseitiger Annäherung, auch beim

Kontakt mit vertrauten Personen. Führende Weibchen prusten recht häufig spontan,

aber auch regelmäßig in bestimmten Zusammenhängen, die einen Hinweis auf seine

Auslösung geben können. So prusten die Weibchen besonders dann, wenn sie sich

ihren Jungen nähern oder sich kleine Jungtiere weit von der Mutter, z. B. in Rich-

tung auf den Beobachter, entfernen. Mehrfach ließen sich längere Lautfolgen aus

Prusten dadurch auslösen, daß Jungtiere von der Mutter abgesperrt wurden und

dann riefen. Seine Funktion dürfte die eines Lock- und Beschwichtigungslautes sein,

letzteres wohl sowohl in der Form, daß bei Annäherung an ein anderes Tier dessen
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mögliche Aggressionsbereitschaft beschwichtigt wird, als auch als Signal der friedli-

chen Absichten des sich Nähernden.

Die Lautstärke des Prustens ist gering, die interne Intensitätsänderung im Laut-

verlauf ist deutlich im rhythmischen Wechsel zwischen Phasen geringer und höherer

Amplitude. Im vorliegenden Tonbandmaterial setzt sich das Prusten aus 5—7 in-

tensiven Einzellautstößen zusammen, die von den einleitenden mit einer Dauer um
0,03 sec bis zu den letzten mit bis zu 0,07 sec fortschreitend länger werden. Die

Zwischenphasen des signifikanten Intensitätsabfalls sind im Lautverlauf ziemlich

gleichbleibend zwischen 0,04—0,05 sec. Im basalen Frequenzbereich unter 1 kHz
sind in diesen Phasen geringerer Amplitude jeweils noch ein oder zwei kurze, inten-

sive Lautimpulse ausgebildet, die gegen diejenigen im oberen Frequenzbereich, die

zudem auch breiter spektral verwischt sind, zeitlich etwas versetzt sind. Beide bzw.

die drei sind als zusammengehöriger Lautstoß aufzufassen. Die Dauer des Prustens

beträgt zwischen 0,5—0,7 sec, in Lautfolgen ist es arhythmisch gereiht; diese sind

meist heterotyp zusammen mit Mauzern und Hauptrufen gebildet. Als geräusch-

haftes Lautelement umfaßt das Prusten Frequenzanteile zwischen 0,2 — über

7 kHz; dabei treten keine regelmäßigen Lücken auf, um 1 kHz ist jedoch stets ein

deutlicher Intensitätsabfall gegenüber benachbarten Anteilen vorhanden. Die gerin-

ge Intensität des Prustens führt überdies dazu, daß besonders hohe Frequenzanteile

im Lautspektrogramm teilweise nicht nachweisbar sind. Größere Amplitude können

Anteile bis über 5 kHz besitzen, die höchste Intensität erreichen Frequenzen unter-

halb 0,5 kHz, meist bei 0,3 kHz. Die Änderung der Frequenzzusammensetzung als

Funktion der Zeit ergibt sich im Prusten aus seinem Aufbau aus mehreren zusam-

menhängenden Einzellautstoßen. In den Zwischenphasen geringerer Amplitude sind

nur Anteile unterhalb 1 kHz vorhanden. Die Frequenzverteilung in diesem Laut-

element des Irbis ist rein geräuschhaft spektral.

2.3.4 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Im Verlauf dieser Untersuchung war es nicht möglich, Paarungen von Schnee-

leoparden zu beobachten. Erkundigungen im Zoo Arnhem, Niederlande, (Wensing,

schriftl. Mitt.) und im Zoologischen Garten Helsinki, Finnland, (Stüwe, mündl.

Mitt.) ergaben jedoch übereinstimmend, daß die männlichen Tiere wahrscheinlich

vom Zeitpunkt der vollen Immissio Penis bis zum Abspringen vom Weibchen einen

langgezogenen, mauzartigen Schrei äußern. Dies ist auch durch Angaben in der Lite-

ratur bei Frueh (1968) und Marma and Yunchis (1968) belegt.

Zu den Lautäußerungen der weiblichen Tiere während der Kopula konnte nie-

mand der Befragten Auskünfte geben.

2.4 Tiger (Panthera tigris)

Neben den zahlreichen, überwiegend ungenauen Beschreibungen von Lautäuße-

rungen dieser Art in der reichhaltigen Jagdliteratur (z. B. Corbett 1949) liegen

einige Untersuchungen vor, die sich eingehender mit den Lautformen des Tigers be-

fassen (Hemmer 1966, Leyhausen 1950, 1956, Reschke 1960, 1966, Schaller 1967);

nur die letztgenannte fußt auf Beobachtungen im Freiland.

Allgemein sind Tiger wenig ruffreudig. Alle Autoren beschreiben als vorherr-

schende Rufe eine große Vielfalt leiser bis halblauter Mauzer sowie das lautstarke

Brüllen und das leise, geräuschhaft schnaubende Prusten. Eine Lautäußerung, die

viele Vermutungen und Diskussionen ausgelöst hat, ist das „pooking" oder
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„sambar-call" des Tigers (Schaller 1967). Sie wurde im Verlauf dieser Untersu-

chung nicht beobachtet und ist deshalb im folgenden auch nicht weiter erwähnt.

Ziemlich regelmäßig sind Stmimäußerungen von Junge führenden Tigerinnen zu

hören, ebenso ist die Paarung in beiden Geschlechtern von spezifischen Lautformen

begleitet. Rollige Weibchen rufen häufiger, wenn sie während der Hitze nicht mit

einem Kater zusammen sind.

2.4.1 Mauzen (s. Abb. 67—69)
Männchen und Weibchen äußern ein breites Spektrum leiser bis halblauter Mau-

zer sehr unterschiedlicher Klanghaftigkeit und Tonhöhe. Die Mehrzahl ist tiefklin-

gend mit nur geringem internen Tonhöhenwechsel, läßt aber die Ähnlichkeit mit

entsprechenden Lauten der Hauskatze meist noch gut erkennen. Insgesamt stellen

Mauzer die häufigste Rufform der Tiger dar, sie artikulieren sie durchweg spontan,

mit großer Regelmäßigkeit Junge führende Weibchen. Die Tiere erzeugen diese

Lautäußerung in beliebiger Körperhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur

dabei ist nicht sichtbar. Die Maulöftnung während der Artikulation ist variabel,

vielfach bleibt das Maul bei leisen, tiefklingenden Mauzern weitgehend geschlossen;

ansteigende Tonhöhe, Klanghaftigkeit und Intensität sind durchweg mit zuneh-

mender Öffnung des Maules verbunden. Die Auslösung von Mauzern ist nur in

ganz wenigen Fällen ersichtlich, so wenn Tiere einer Gruppe voneinander getrennt

werden und nach längerer Zeit wieder zusammenkommen; dann sind Mauzer regel-

mäßig gemeinsam mit intensiveren Rufformen zu hören. Gleiches gilt für weibliche

Tiere, die von ihren Jungen abgesetzt werden. Aus diesen Zusammenhängen darf

man annehmen, daß Mauzlaute den Kontakt zwischen Tieren einer Gruppe im

Nahbereich aufrechterhalten helfen. Zum anderen stellen sie sicherlich auch eine

spontane Lautäußerung ohne Funktionsbezug dar.

Sie sind von geringer bis mittlerer Intensität. Die interne Intensitätsverteilung im

Rufverlauf ist in den einfachen Lauten meist ziemlich gleichmäßig, aus mehreren

Einzellauten gekoppelte Formen schwellen mehrfach in ihrer Lautstärke an und ab.

Entsprechend variabel ist die Ruflänge zwischen 0,6—4,5 sec, die Einzellaute sind

jedoch kaum länger als 2,0 sec. In Lautfolgen sind Mauzer meist zusammen mit an-

deren Lautelementen gereiht, die Abstände zwischen den Einzelrufen darin sind un-

regelmäßig. Die Auswertung der Strukturparameter der Frequenzzusammensetzung

der Mauzer könnte in den höheren Anteilen etwas durch ihre relativ geringe Inten-

sität beeinträchtigt sein. Im Lautspektrogramm lassen sich ohne regelmäßig auftre-

tende Lücken Frequenzen zwischen 0,15—4 kHz nachweisen; große Amplitude er-

reichen alle Anteile unterhalb von 1 kHz, viele Rufe sind sogar weitgehend auf die-

sen Bereich beschränkt. Meist sind im ersten Rufteil eher höhere Frequenzen als in

der zweiten Lauthälfte ausgebildet. Das Intensitätsmaximum schwankt in seiner

Lage von 0,3—0,7 kHz und findet sich an unterschiedlicher Stelle im zeitlichen Ruf-

verlauf. Die Frequenzzusammensetzung ist ziemlich gleichbleibend über den gesam-

ten Laut, das Einsetzen der Anteile im Beginn ist variabel, am Lautende sind meist

die basalsten gedehnt.

Die Frequenzverteilung in dieser Lautform ist überwiegend klangartig, manche

haben jedoch auch erhebliche Bereiche mit spektraler Überlagerung. Die Formanten

haben die Form eines langgezogenen, flachen Bogens; entsprechend gering ist ihr in-

terner Tonhöhenwechsel im Rufverlauf, er ist im Lautspektrogramm nicht meßbar.

Der bisweilen hörbare Tonhöhenunterschied zwischen etwas hellerklingender erster
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Rufhälfte und tieferem zweiten Teil entsteht dadurch, daß anfangs die Anteile rela-

tiv höherer, in der zweiten Lauthälfte jedoch die der basalsten Formanten die größ-

te Amplitude erreichen. Im Rufverlauf findet also eine Intensitätsverlagerung zwi-

schen den Formanten statt. Die Basalformante ist — in der Abbildung nicht sidit-

bar — zwischen 0,15 — 0,2 kHz ausgebildet und in der ersten Rufhälfte nur von

relativ geringer bis mittlerer Amplitude, gegen Lautende aber von hoher. Unter-

halb von 1 kHz sind 5—6 Formanten vorwiegend relativ hoher Intensität vorhan-

den, der Formantquotient beträgt 1:2:3:4: .. .

2.4.2 Hauptruf (s. Abb. 70—73)
Diese Rufform stellt einen zu großer Lautstärke gesteigerten Mauzer dar; sie

kann manchmal angesichts der Körpergröße der Tiger auch recht hell klingen. Ein

interner Tonhöhenwechsel im Rufverlauf ist meist nur schwach ausgeprägt. Haupt-

rufe sind vorwiegend klangartig und können sehr unterschiedlich lang gedehnt sein

mit deutlichen internen Intensitätsschwankungen. Allgemein sind lautstarke Stimm-

äußerungen des Tigers recht selten zu hören, wie Schaller (1967) auch bei seinen

Freilanduntersuchungen in Indien feststellte. Der Hauptruf tritt vornehmlich zu-

sammen mit Mauzern und einer weiteren, intensiven Rufform in Lautfolgen auf.

Neben der geringen spontanen Rufaktivität in beiden Geschlechtern ist der Haupt-

ruf bisweilen von Junge führenden Weibchen oder Weibchen in Hitze zu hören,

wenn kein Kater anwesend ist.

Tiger äußern diese intensive Rufform vorwiegend im Gehen ohne eine deutlich

sichtbare Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung, selten rufen sie

auch im Stehen oder Liegen.

Die Maulöffnung beim Rufen ist recht unterschiedlich, allgemein ist das Maul jedoch

in der ersten Rufhalfte weiter geöffnet als in der zweiten; in hellen, intensiven

Hauptrufen sind im Anfangsteil des Rufes die Oberlippen so weit zurückgezogen,

daß die oberen Caninen in voller Länge entblößt sind. Häufig lassen sich auslösen-

de Reize für die Rufartikulation aus den Beobachtungen nicht erschließen, in eini-

gen Situationen tritt der Hauptruf — zusammen mit anderen Rufformen — jedoch

ziemlich regelmäßig auf. So rufen Weibchen, wenn ihre Jungtiere abgesperrt wer-

den, ebenso, wenn sie während der Rolligkeit nicht mit einem Männchen zusammen

sind (Kleiman 1974, Ulmer 1966). Werden einzelne Tiere aus einer Gruppe heraus-

genommen und alleine gehalten oder die Partner eines vertrauten Paares getrennt,

so beginnen die abgesetzten Tiere häufig zu rufen. Dabei kommt es allerdings selten

vor, daß andere Tiger die Rufe des Artgenossen beantworten; gleiches fand auch

Schaller (1967) in seinen Freilanduntersuchungen. Die Funktion des Hauptrufes ist

danach wohl darin zu sehen, daß mit seiner Hilfe der Zusammenhalt einer Gruppe
von Tieren über größere Distanz aufrechterhalten werden kann und das gegenseiti-

ge Auffinden zweier oder mehrerer Tiger ermöglicht wird; ebenso kann sicherlich

auch nach der Lokalisation eines rufenden Tieres die Begegnung mit diesem vermie-

den werden. Insgesamt ist im Hauptruf mit seiner großen Lautstärke ein „long-

distance communicatory signal" (Schaller 1967) zu sehen.

Die Intensität der Hauptrufe ist groß, mit abfallender Lautstärke gehen sie flie-

ßend in Mauzer über, beide Rufformen gehören einem Lautkontinuum an. Die in-

terne Intensitätsverteilung im Rufverlauf ist überwiegend homogen, bisweilen ist je-

doch der Beginn des Lautes für 0,1—0,3 sec von geringerer Lautstärke als der folgen-

de Teil. Die aus mehreren Einzellauten gekoppelten Formen weisen meist deutliche
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interne Intensitätsschwankungen auf. Wegen der Möglichkeit, mehrere Hauptrufe
zusammenhängend zu artikulieren, variiert die Rufdauer erheblich. Die Einzellaute

sind zwischen 0,7—2,3 sec, die Mehrzahl ist länger als 1,6 sec. Der längste aufge-

zeichnete gekoppelte Hauptruf dauert 4,9 sec und besteht aus drei Einzellautele-

menten, die in den zusammenhängenden Lauten im Vergleich zu den einfachen

Hauptrufen durchweg kürzer sind. In homotypen Lautfolgen aus Hauptrufen und
in den heterotypen gemeinsam mit anderen Rufformen sind die Einzelrufe arhyth-

misch gereiht, ebenso zeigt die relative Intensität der Rufe im Verlauf der Lautfol-

gen kein regelmäßiges Bild. Der Frequenzbereich der Hauptrufe kann ohne einheit-

liche Lücken Anteile zwischen 0,1 — 6 kHz umfassen, oberhalb von 1,5 kHz sind

die Frequenzen jedoch nur verstreut und von geringer Intensität, wenige Rufe ha-

ben Bestandteile größerer Amplitude auch hinauf bis zu 3 kHz. Im ersten Rufteil

sind meist etwas mehr hohe Anteile als im zweiten ausgebildet. Die vorliegenden

gekoppelten Hauptrufformen sind in ihrer Zusammensetzung weitgehend auf den

Frequenzbereich unterhalb von 3 kHz beschränkt, hier aber durchweg von relativ

hoher Intensität. Die Frequenzen großer Amplitude finden sich in allen Rufen unter

1,2 kHz, die größte haben vorwiegend Anteile in der ersten Rufhälfte zwischen 0,5

bis 0,8 kHz. Dies gilt auch für die gekoppelten Hauptrufformen, in diesen ist meist

das erste Einzelrufelement nicht das intensivste, so daß die größte Amplitude inner-

halb des Lautes in einem der späteren Elemente erreicht wird. Im zeitlichen Ablauf

ist die Frequenzzusammensetzung der Hauptrufe durchweg ziemlich gleichbleibend,

die erste Rufhälfte zeigt allerdings ein leichtes Übergewicht relativ höherer Fre-

quenzanteile. Vorzugsweise sind, soweit überhaupt vorhanden, Frequenzen ober-

halb 1,5 kHz dann dort ausgebildet. Meist setzen alle Frequenzanteile unterhalb

1 kHz im Rufbeginn nahezu simultan ein, am Rufende sind immer die basalsten

gedehnt. Die aufgezeichneten gekoppelten Hauptrufe zeigen im Beginn und Ende
des Lautes ein allmähliches Einsetzen der Frequenzanteile von den tiefen zu den ho-

hen und zum Ende hin entsprechend einen umgekehrten Abfall. In diesen Rufen
sind teilweise in den weniger lauten Zwischenphasen zwischen den Einzelrufele-

menten nur die intensiveren Anteile unterhalb 1,5 kHz ausgebildet. Die Frequenz-

verteilung in den Hauptrufen ist überwiegend bis nahezu rein klangartig. Die For-

manten verlaufen in emem flachen, langgestreckten Bogen, teilweise lassen sie eine

Gliederung in einen bogenförmigen Verlauf in der ersten Rufhälfte, der dann in der

zweiten in einem fast geradlinigen Schenkel ausläuft, erkennen. Der Tonhöhenun-
terschied innerhalb einer Formante ist gering und im Lautspektrogramm nicht meß-
bar; der hörbare Tonhöhenwechsel von einer helleren ersten Lauthälfte zu einer

dunkleren zweiten ergibt sich dadurch, daß anfangs etwas höhere Frequenzanteile

von relativ größerer Intensität sind, während am Ende des Rufes die basalsten vor-

herrschen. Die Basalformante ist mit wenig wechselnder Lage zwischen 0,10 bis

0,2 kHz ausgebildet und in der Abbildung nicht sichtbar, sie ist nur in der zweiten

Rufhälfte von hoher Amplitude. Unterhalb 1 kHz finden sich bis auf den Rufbe-

ginn 5—6 durchweg intensive Formanten, der Formantquotient beträgt 1:2:3:4:

5: ... In manchen Rufen findet eine Intensitätsverlagerung von höheren Formanten

im Beginn zu tieferen im Lautende statt.

2.4.3 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 74— 80)

Der Hauptruf mit Nachstoßelement ist eine vorwiegend intensive Rufform mit

deutlich zweisilbigem Aufbau aus hellerer, klanghafter erster Rufhälfte und tiefer-

35

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



klingendem, geräuschhaft rauhem zweiten Teil, der hörbar nachgestoßen wird. Die-

ses Nachstoßelement läßt manchmal den Aufbau aus einzelnen, sehr kurzen, zusam-

menhängenden Lautstößen erkennen. Tiger äußern den Hauptruf mit Nachstoßele-

ment mit individuell unterschiedlicher Häufigkeit, allgemein jedoch nicht oft; insge-

samt stellt er aber wohl die vorherrschende intensive Rufform dar. Neben der ge-

ringen spontanen Rufaktivität tritt er vornehmlich in heterotypen Lautfolgen zu-

sammen mit Mauzern und Hauptrufen bei Junge führenden Weibchen oder rolligen

Weibchen in Abwesenheit eines Katers auf. Auch den Hauptruf mit Nachstoßele-

ment äußern Tiger vorwiegend in Bewegung, bisweilen auch im Liegen oder aus

dem Stand, eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist meist

kaum sichtbar. Das Maul ist im ersten helleren Rufteil weit geöffnet, teilweise ste-

hen die oberen Caninen in ihrer ganzen Länge unter der hochgezogenen Oberlippe

frei, im zweiten tieferklingenden ist es wieder wesentlich weiter geschlossen, die obe-

ren Caninen sind ganz oder weitgehend durch die Oberlippen bedeckt. Bei kaltem

Wetter ist deutlich zu sehen, daß in der zweiten Rufhälfte, dem Nachstoßelement,

die Luft mit Nachdruck ausgeatmet wird. Es gibt einige Verhaltenszusammenhänge,

in denen Hauptrufe mit Nachstoßelement mit einiger Regelmäßigkeit auftreten. So

bei Weibchen während der Rolligkeit, wenn kein Männchen anwesend ist (Kleiman

1974, Ulmer 1966), ebenso rufen die Weibchen, wenn sie von ihren Jungen getrennt

werden. Miteinander vertraute Tiere eines Paares oder einer größeren Gruppe rea-

gieren auf die Trennung voneinander auch mit Rufen.

Die Funktion des lauten Hauptrufes mit Nachstoßelement ist die eines Kommu-
nikationsmittels über größere Distanz, das den Zusammenhalt einer Gruppe von

Tieren ermöglicht, ebenso aber auch dazu geeignet ist, durch Lokalisation eines ru-

fenden Artgenossen die Begegnung mit diesem zu suchen oder zu vermeiden. Hin-

sichtlich ihrer Funktion besteht zwischen den beiden Hauptruftypen wohl kein Un-
terschied, dafür spricht auch ihr gemeinsames Vorkommen in derselben Lautfolge.

Eine funktionale Trennung von Brüllen (= Hauptruf mit Nachstoßelement ?) und

Partnerruf (= Hauptruf ?) — nur letzterer werde auch von Artgenossen beantwor-

tet — , wie Hemmer (1966) sie vollzieht, erscheint nach den Beobachtungen im Ver-

lauf dieser Untersuchung und den Angaben Schallers (1967) aus dem Freiland nicht

gerechtfertigt.

Die Hauptrufe mit Nachstoßelement sind vorwiegend von großer Intensität,

auch Rufe mittlerer und manchmal geringer Lautstärke können jedoch in Ansätzen

ein Nachstoßelement aufweisen. Die Intensitätsverteilung im Hauptruf mit Nach-

stoßelement ist ziemlich gleichmäßig, das Intensitätsmaximum ist meist im Über-

gang vom ersten Rufteil zum Nachstoßelement ausgebildet; dieser zweite Teil des

Rufes setzt mit dem kraftvollen Ausatmen ein. Der rhythmische Intensitätswechsel

im Nachstoßelement zwischen Phasen größerer und geringerer Amplitude ist teil-

weise gut zu hören und wird bei halber Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonband-

gerät sehr deutlich, läßt sich strukturell jedoch im Lautspektrogramm kaum nach-

weisen. In leiseren Formen kann der Grad der Ausbildung des Nachstoßelements

sehr variabel sein, auch in Relation zur Gesamtdauer des Rufes. Die Ruflänge be-

wegt sich im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,7 — 2,4 sec, intensive For-

men sind durchweg über 1,2 sec; in diesen ist die Ausbildung des Nachstoßelements

fast immer deutlich. Bisher wurden keine aus mehreren Hauptrufen mit Nachstoß-

element gekoppelten Rufformen beobachtet. Tiger äußern Hauptrufe mit Nach-
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Stoßelement meist in Lautfolgen, auch zusammen mit Hauptrufen und Mauzern, ih-

re Reihung ist arhythmisch.

Die Frequenzzusammensetzung umfaßt Anteile zwischen 0,1 — über 7 kHz, der

Aufbau der einzelnen Rufe auch desselben Individuums ist hinsichtlich dieses Merk-
mals jedoch ziemlich variabel, besonders im Bereich über 5 kHz. Frequenzanteile

großer Amplitude sind in ihrer Lage recht unterschiedlich, können jedoch bis über

4 kHz reichen. In allen Rufen sind die wesentlichen Anteile unterhalb von 1 kHz
zu finden, das Intensitätsmaximum ist meist im Übergang von der ersten Rufhälfte

zum Nachstoßelement zwischen 0,2—0,4 kHz ausgebildet; in einigen Rufen findet

sich die größte Amplitude aber auch im ersten Rufteil bei 0,7 kHz. In der Fre-

quenzzusammensetzung dieser Rufform treten keine regelmäßigen Lücken auf, ihre

Änderung im zeitlichen Verlauf des Lautes läßt ein Vorherrschen hoher Frequenz-

anteile im Nachstoßelement gegenüber dem helleren Anfangsteil erkennen.

Anfang und Ende des Rufes sind für jeweils 0,2—0,3 sec oft nur aus Anteilen un-

terhalb 1 kHz aufgebaut. Die Frequenzverteilung in dieser Rufform weist eine

Gliederung in eine eher klangartige erste Rufhälfte und das mehr geräuschhaft

spektrale Nachstoßelement auf. Die Formanten verlaufen in einem flachen, langge-

zogenen Bogen, die Überhöhung im ersten Teil des Rufes ist gering. Der Tonhöhen-
unterschied innerhalb einer Formante im Rufverlauf kann zwischen ihren relativ

höchsten Anteilen um die Mitte der ersten Rufhälfte und den tiefsten am Lautenede

bis zu ungefähr 7:5 betragen, in den meisten Rufen ist er aber wohl geringer. Der
deutlich wahrnehmbare Unterschied in der Tonhöhe zwischen dem mehr klangarti-

gen Anfangsteil und dem tieferen Nachstoßelement wird mit dadurch hervorgeru-

fen, daß die erste Rufhälfte reicher an relativ intensiveren Obertönen zwischen 0,4

bis ungefähr 3 kHz ist, alle Anteile größter Amplitude im Nachstoßelement finden

sich dagegen unterhalb von 1 kHz.

Die Basalformante liegt — in der Abbildung nicht sichtbar — mit wenig wech-

selnder Zusammensetzung im Bereich zwischen 0,1—0,2 kHz und ist von relativ ge-

ringer bis mittlerer Intensität im ersten Rufteil, von hoher im Nachstoßelement.

Unterhalb von 1 kHz sind 5—7 durchweg ziemlich intensive Formanten ausgebil-

det, im Nachstoßelement sind davon wegen der weitgehenden spektralen Überlage-

rung meist nur noch 3 oder 4 erkennbar. Der Formantquotient ergibt sich mit

1:2:3:4: . ..

2.4.4 Prusten (s. Abb. 81—83)
Das Prusten ist ein Lautelement geringer Intensität und ähnelt vom Höreindruck

etwas dem Schnauben eines Pferdes. Es variiert in seinem Klang zwischen dumpf
kehligen und hell, wie durch die Nase geblasenen Formen, wobei die einzelnen Indi-

viduen in ihren Ausbildungen des Prustens vornehmlich nur eine der beiden Formen
zeigen, aber wohl grundsätzlich beide artikulieren können. Deutlich ist der interne

Intensitätswechsel im Verlauf des Prustens aufgrund des Aufbaus aus mehreren zu-

sammenhängenden Einzellautstößen. In Gefangenschaft ist es sicherlich die häufig-

ste Lautäußerung des Tigers, besonders bei mit dem Menschen vertrauten Tieren oder

dort, wo mehrere gemeinsam in einem Gehege gehalten werden — dann ist dieser

Laut wirklich oft zu hören. Angesichts der Beobachtungen von Schaller (1967) im

Freiland ist anzunehmen, daß die Häufigkeit des Prustens mit durch die Haltungs-

bedingungen in zoologischen Gärten bedingt ist, indem entgegen der natürlichen

Lebensweise zwei oder mehr Tiger in ständigem engen Kontakt leben. Mit großer
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Regelmäßigkeit tritt dieser Laut audi bei Junge führenden Weibchen auf, ziemlich

sicher ebenso im Zusammenhang der Paarung. Trotz seines schnaubenden Charak-

ters ist das Prusten ein kehlig erzeugter Laut, worauf schon Leyhausen (1950) hin-

weist; dies überprüfte ich, indem ich während der Lautartikulation die Hand an

den Kehlkopf des prustenden Tieres hielt. Zusätzlich ist aber auch ein Luftstrom

durch die Nase an der Ausformung des Lautes beteiligt, wie man deutlich hören

kann, wenn die Tiere den Laut mit der Nase dicht vor einem massiven Gegenstand

äußern. Diese Beobachtung konnte ich im Verlauf dieser Untersuchung bei mehreren

mit mir vertrauten Tigern dadurch bestätigen, daß ich während der Lauterzeugung

je einen Finger in die beiden Nasenlöcher des betreffenden Tieres einführte. Wenn
Tiger mit Futter oder anderen Gegenständen im Maul oder während des Flehmens

(Schneider 1932, Verberne 1970) prusten, so verändert der Laut seinen Charakter

kaum und klingt nur weniger dumpf und mehr schnaubend. Normalerweise ist das

Maul während der Artikulation des Prustens geschlossen, die Oberlippen werden

nur ganz leicht angehoben und weichen unterhalb des Rhinariums etwas auseinan-

der, auch die Nasenlöcher sind wenig erweitert; oft erheben die Tiere beim Prusten

leicht den Kopf. Eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist

meist nicht sichtbar, bei einigen alten Männchen jedoch ist ein Zusammenziehen der

Bauchmuskulatur im Rhythmus der Einzellautstöße im Prusten schwach zu erken-

nen (Leyhausen, mündl. Mitt.). Unter den Bedingungen der Zoohaltung lassen sich

viele Zusammenhänge nennen, die mit großer Regelmäßigkeit das Prusten auslösen.

Tiger, die sich gegenseitig auf eine geringe Distanz nahekommen — besonders auch

bei der Geruchskontrolle oder beim „Köpfchengeben" (Leyhausen 1973) — ,
prusten

fast immer. Spielerische Angriffe sind häufig von Prusten der beteiligten Tiere be-

gleitet, ebenso werden sie oft auch durch Prusten seitens des AngegrifFenen beendet,

oder dieser geht mit der gleichen Lautäußerung in ein Verfolgungsspiel ein. Nahezu
immer beantworten Tiger das Prusten eines Artgenossen ebenfalls mit Prusten, sie

reagieren ebenso auf eine Imitation des Lautes durch den Beobachter, bei mit dem
Menschen vertrauten Tieren schon auf dessen Annäherung hin. Im ritualisierten

Verfolgungslauf vor der Kopula äußern beide Partner bei fortschreitender Annähe-

rung das Prusten gereiht in ziemlich schneller Folge, das Männchen setzt die Laut-

äuf^erung nach dem Aufreiten manchmal noch beim Nackenbif^ fort. Wenn das

Weibchen sich am Ende der Begattung herumwirft und nach ihm schlägt, prustet es

im Abspringen vom Weibchen und danach in dessen Richtung meist noch einige Ma-
le. Junge führende Weibchen äußern diesen Laut häufig wohl spontan, aber ande-

rerseits auch in einigen typischen Situationen, die sich auch experimentell herbeifüh-

ren lassen; so, wenn sie sich den Jungen nähern oder die Jungtiere sich weit z. B. in

Richtung auf den Beobachter von ihnen entfernen, und besonders, wenn die Jungen
vom Muttertier getrennt werden. Aus all diesen Beobachtungen ist es wahrschein-

lich, daß die Funktion des Prustens die eines Lock- und Beschwichtigungslautes ist.

Die erste Funktion dürfte es besonders im Zusammenhang der Jungenaufzucht ha-

ben, die zweite eher auch zwischen adulten Tieren. Hier beschwichtigt das prusten-

de Tier den Artgenossen, dem es sich nähert, durch die Lautäußerung und tut mit

ihr gleichzeitig seine eigenen friedlichen Absichten kund.

Das Prusten ist von geringer Intensität, deutlich ist aber der interne rhythmische

Intensitätswechsel im Verlauf des Lautes aufgrund seines Aufbaus aus einzelnen zu-

sammenhängenden Lautstößen größerer Amplitude und dazwischenliegenden Pha-

sen eines signifikanten Intensitätsabfalls. Im vorliegenden Tonbandmaterial
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besteht das Prusten aus 6— 10 intensiven Einzellautstößen, die im Beginn deutli-

cher getrennt ausgebildet sind als im relativ lauteren zweiten Teil des Lautes. Dort

ist die Dauer der Phasen des Intensitätsabfalls nicht meßbar, weil die Einzellaut-

stöße weitgehend miteinander verschmelzen, die ersten Lautstöße sind durch solche

Phasen von ca. 0,02 sec Dauer getrennt. Die zum Lautende hin in ihrer Intensität

auch absolut zunehmenden Einzellautstöße werden von anfangs um 0,07 bis zum
Ende mit ca. 0,1 sec fortschreitend länger. Prusten „decrescendo" mit größerer Am-
plitude der Einzellautstöße am Beginn des Lautes, wie Reschke (1960) es beschreibt,

konnte ich bisher nicht beobachten.

Bei einigen Tigern treten Prustlaute auf, in denen im basalen Bereich unterhalb

1 kHz pro höherfrequentem Einzellautstoß noch ein weiterer geringerer Intensi-

tät — in wenigen Fällen auch mit gleich hoher Amplitude wie dieser — ausgebildet

ist, beide sind geringfügig zeitlich gegeneinander versetzt, der höherfrequente folgt

nach. Anhand des bisher vorliegenden Tonbandmaterials ist nicht zu entscheiden, ob

alle Individuen solche Prustlaute ausbilden können und in welchem Maße hierin

eventuell individualtypische Unterschiede auftreten.

Mit der unterschiedlichen Anzahl der Einzellautstöße schwankt die Dauer des

Prustens zwischen 0,5—0,8 sec; bisweilen ist es auch an Mauzer gekoppelt, von sol-

chen Lauten waren jedoch keine Analysen möglich. Es kann in homotypen Lautfol-

gen und ebenso auch in heterotypen mit anderen Lautformen des Tigers auftreten,

die Reihung der Einzellaute darin ist immer arhythmisch.

Das Prusten setzt sich aus Frequenzanteilen zwischen 0,1 — über 7 kHz zusam-

men; die schwachen Einzelpulse am Beginn des Lautes, selten auch noch ein oder

zwei an seinem Ende, sind im Lautspektrogramm in ihrem Frequenzaufbau redu-

ziert. Größere Amplitude können Anteile unterhalb 0,8 und zwischen 1,5—6 kHz
erreichen. Das Intensitätsmaximum findet sich in der überwiegenden Zahl der Laute

zwischen 2—4 kHz, meist über 3 kHz, in einem Einzellautstoß der zweiten Laut-

hälfte, manchmal auch im letzten. In einigen Prustlauten erreichen Anteile in den

basalen Pulsen unterhalb 0,5 kHz ähnlich hohe Intensität wie die im oberen Bereich.

Außer in den Ausbildungen dieses Lautes mit weitgehender oder völliger Reduktion

der basalen Pulse treten keine Lücken in ihrer Frequenzzusammensetzung auf.

Die zeitliche Veränderung der Frequenzzusammensetzung im Verlauf des Pru-

stens ergibt sich aus seinem Aufbau aus zusammenhängenden Einzellautstößen und

dazwischenliegenden Phasen geringerer Amplitude, in denen besonders im Beginn

des Lautes mit den weniger intensiven und deutlicher getrennten Lautstößen kaum

Frequenzanteile vorhanden sind. Die Frequenzverteilung im Prusten des Tigers ist

rein geräuschhaft spektral.

2.4.5 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Zu diesen Lautformen ist beim Tiger keine lautspektrographische Auswertung

möglich, weil beide Geschlechter während der Begattung gleichzeitig Laute äußern.

Von den Weibchen ist ein rauhes, fauchendes Grollen unterschiedlicher Intensität,

häufig in- und exspirativ erzeugt, zu hören. Meist beginnen sie mit der Lautäußerung,

wenn das Männchen den Nackenbiß ansetzt. Insgesamt jedoch ist die Lautgebungs-

aktivität verschiedener Weibchen während der Kopula recht unterschiedlich. Gegen

Ende des Paarungsaktes schwillt das Grollen in seiner Lautstärke meist erheblich an

und überlagert sich stark mit Fauchen und anderen agonistischen Lautformen; in

dem Augenblick, in dem sich das Weibchen gegen den Kater herumwirft und dieser
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abspringt, ist es fast röhrend. Auch nach dem Ende der Begattung grollen und fau-

chen die Weibchen manchmal noch in Richtung des Männchens. Dessen Lautäuße-

rungen beim Deckakt beschreiben einige Autoren (Baudy schriftl. Mitt. zit. n.

Schaller 1967, Kleiman 1974, Sankhala 1967). Schaller (1967) deutet es ent-

sprechend der bei den von ihm zitierten Autoren verwendeten Termini als

„roaring", ohne dies von den von ihm auch als „roaring" bezeichneten lauten Ein-

zelrufen des Tigers zu trennen. Die Lautäußerung des Tigermännchens setzt wahr-

scheinlich mit dem Moment der vollständigen Immissio Penis ein und bricht mit dem
Abspringen vom Weibchen ab. Es handelt sich dabei um einen langgezogenen, mehr-

fach in seiner Intensität schwankenden, lauten mauzartigen Ruf durchweg ziemlich

reinen Klanges. Die einzelnen Männchen sind bei der Paarung allerdings sehr un-

terschiedlich lautgebungsaktiv.

2.5 Jaguar (Panthera onca)

Im wesentlichen sind es die bisher schon mehrfach erwähnten Untersuchungen,

die auch Angaben zu Lautäußerungen des Jaguars enthalten (Hemmer 1966, Ley-

HAUSEN 1950, Reschke 1960, 1966, Ulmer 1966). Die verschiedenen Autoren er-

wähnen als Lautelemente eine Vielfalt von Mauzern unterschiedlicher Lautstärke,

das intensive Brüllen, den Partnerruf und die strukturierte Rufreihe, meist wegen
ihres an eine durch Holz geführte Säge erinnernden Höreindrucks als Sägereihe be-

zeichnet. Hemmer (1966) führt zusätzlich das Prusten an. Meines Wissens liegen aus

dem Freiland keine eingehenden Beobachtungen zum Lautgebungsverhalten dieser

Art vor. Im Verlauf dieser Untersuchung waren Stimmäußerungen nicht häufig zu

vernehmen, vorherrschend waren Mauzlaute und die intensive strukturierte Rufrei-

he. Ziemlich regelmäßig treten verschiedene Lautformen bei Junge führenden

Weibchen und in beiden Geschlechtern im Verlauf der Paarung auf. Ebenso rufen

rollige Weibchen meist anhaltend und häufig, wenn sie während der Hitzeperiode

ohne Kater sind.

2.5.1 Mauzen (s. Abb. 84— 88)

Mauzer sind leise bis halblaute Rufe sehr unterschiedlicher Klangartigkeit und

Tonhöhe, meist sind sie relativ kurz, lassen aber trotzdem einen internen Tonhöhen-

w^echsel erkennen. Insgesamt stellen Mauzlaute die häufigste Lautform des Jaguars

dar, die einzelnen Individuen zeigen allerdings erhebliche Unterschiede in ihrer all-

gemeinen Lautgebungsaktivität. Spontan äußern Junge führende Weibchen regel-

mäßig Mauzer, ebenso bisweilen vom vertrauten Partner getrennte Tiere. Diese

Rufform findet sich auch manchmal in arhythmischen Folgen vor dem Beginn einer

strukturierten Rufreihe, jedoch strukturell nicht in diese integriert.

Jaguare rufen Mauzer in beliebiger Körperhaltung, in halblauten Formen ist die

Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung etwas sichtbar. Die Maul-

öffnung dabei ist sehr variabel, auch in Abhängigkeit von der Tonhöhe und Inten-

sität des Lautes. In wenigen Zusammenhängen treten Mauzer so regelmäßig auf,

daß Aussagen zur Auslösung dieser Rufform neben der Spontanartikulation mög-

lich sind. So rufen Weibchen nach der Trennung von ihren Jungen Mauzlaute,

ebenso voneinander getrennte Partner eines Paares, in beiden Fällen meist zusam-

men mit anderen, intensiven Rufformen. Die Funktion der Mauzer dürfte darin lie-

gen, den Zusammenhalt mehrerer Tiere im Nahbereich aufrechtzuerhalten — wohl

besonders des Muttertieres mit seinen Jungen.
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Die Intensität dieser Lautform ist gering bis mittel, die interne Intensitätsvertei-

iung im Rufverlauf ist in den kurzen Formen meist ziemlich gleichmäßig, einige ha-

ben aber auch einen schwachen Anlaut. Gedehnte oder aus mehreren Einzellauten

zusammengekoppelte Mauzer können interne Schwankungen ihrer Lautstärke auf-

weisen, bei letzteren ist dies die Regel. Entsprechend variabel ist die Dauer der

Mauzer, sie bewegt sich im vorhandenen Tonbandmaterial zwischen 0,3—2,2 sec,

dabei sind die einfachen Laute allerdings durchweg kürzer als 1 sec. Häufig sind

mehrere Mauzer zu einer Lautfolge gereiht, auch in heterotypen gemeinsam mit an-

deren Lautelementen. Zwischen den Einzellauten bestehen jeweils keine regelmäßi-

gen Abstände, die Reihung erfolgt also arhythmisch. Der Frequenzbereich dieser

Rufform kann ohne regelmäßig auftretende Lücken Anteile von 0,15—7 kHz um-
fassen, der Grad der Ausbildung hoher Frequenzen ist jedoch sehr unterschiedlich.

Große Amplitude haben Anteile bis hinauf zu 4 kHz, teilweise aber auch nur bis

2,5 kHz, je nach der Klangfarbe des Lautes. Das Intensitätsmaximum in der Fre-

quenzzusammensetzung findet sich ziemlich einheitlich zwischen 0,7— 1,0 kHz, in

den kurzen Lauten meist um die Rufmitte. Diese weisen auch in ihrem Verlauf eine

weitgehend gleichbleibende Zusammensetzung auf, im Anfang setzen alle Anteile

fast simultan ein, am Ende sind nur die basalen etwas gedehnt, die höheren brechen

nahezu gleichzeitig ab. Besonders in den langgezogenen Formen gibt es von diesem

Aufbau allerdings auch erhebliche Abweichungen. Die Frequenzverteilung ist sehr

unterschiedlich, neben ganz überwiegend klangartigen Ausbildungen dieses Lautes

kommen auch solche nahezu rein spektralen Aufbaus vor. Die Formanten haben in

den kurzen Mauzern eine Bogenform mit geringer Überhöhung, in den gedehnten

Lauten läuft der Bogen in einem fast geradlinigen Schenkel unterschiedlicher Länge

aus. In gekoppelten Mauzformen ist der Formantverlauf entsprechend der Anzahl

der Einzellautelemente mehrfach wiederholt. Der Tonhöhenunterschied innerhalb

einer Formante kann zwischen den relativ höchsten Anteilen — in den kurzen Mau-
zern durchweg um die Mitte des Lautes — und den tiefsten im Rufbeginn und/oder

-ende höchstens 3:2 betragen, ist in der Mehrzahl der Mauzer jedoch geringer. Die

Basalformante wechselt in ihrer relativen Intensität und Frequenzzusammensetzung

im Bereich zwischen 0,15—0,4 kHz mit der unterschiedlichen Klangfarbe der Laute.

Unterhalb von 3 kHz sind 8— 11 Formanten vorwiegend großer Amplitude ausge-

bildet, der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4:5:...

2.5.2 Hauptruf (s. Abb. 89—91)
Diese Rufform stellt einen mit großer Intensität artikulierten Mauzer dar.

Hauptrufe sind durchweg etwas gedehnt und weisen meist einen Unterschied in der

Tonhöhe zwischen hellerem Anfangsteil und tieferklingendem Lautende auf. Ihre

Klangartigkeit und Klanghöhe sind allgemein recht variabel. Reschke (1960) ver-

wendet den Terminus Hauptruf beim Jaguar für die Elemente der strukturierten

Rufreihe, dies aber abweichend von der Verwendung desselben Begriffs z. B. beim

Löwen. Der intensive Hauptruf ist allgemein nicht häufig zu hören; bisweilen ist

diese Rufform einzeln oder in einer arhythmischen Lautfolge vor einer strukturier-

ten Rufreihe des Jaguars ausgebildet, jedoch strukturell nicht in diese integriert.

Ebenso äußern Männdien und Weibchen manchmal Hauptrufe, wenn sie vom ver-

trauten Partner getrennt sind. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauter-

zeugung ist sichtbar, die Lautäußerung erfolgt in beliebiger Haltung. Das Maul ist

beim Rufen in der ersten Lauthälfte weit geöffnet, die oberen Caninen sind meist in
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ihrer vollen Lcänge zu sehen, gegen Ende des Hauptrufes ist das Maul wieder mehr

geschlossen.

Auslösende Reize für die Artikulation von Hauptrufen waren nur in wenigen

Fällen festzustellen. Ziemlich sicher rufen die Partner eines Paares, wenn man sie

voneinander trennt, hierbei jedoch mit großen individuellen Unterschieden in der

Rufhäufigkeit. Die Tiere antworten sich auch kaum gegenseitig auf ihre Rufe. Ne-

ben den lauten Hauptrufen treten dabei fast immer auch noch weitere intensive

Lautformen auf. Die Funktion der Hauptrufe dürfte im Dienste der Kommunika-

tion über größere Entfernungen zu sehen sein, sie erleichtern den Zusammenhalt

bzw. das Zusammenfinden miteinander vertrauter Tiere.

Die Intensität dieser Rufform ist hoch, sie bildet mit den weniger lautstarken

Mauzern ein Lautkontinuum, beide gehen fließend ineinander über. Die interne

Intensitätsverteilung in den Hauptrufen ist meist weitgehend gleichmäßig ohne

signifikante Schwankungen, diese können allerdings vereinzelt auch auftreten. Die

Rufdauer beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,7— 1,3 sec. Aus

mehreren Einzelrufen gekoppelte Formen wurden bisher nicht beobachtet. Haupt-

rufe sind meist zu Lautfolgen gereiht, in heterotypen oft gemeinsam mit Mauzern,

die Pausen zwischen den Einzelrufen darin sind unregelmäßig. Ihre Frequenz-

zusammensetzung kann Anteile von 0,15—7 kHz umfassen, die Ausbildung hoher

Frequenzen ist in den einzelnen Rufen jedoch recht unterschiedlich. Große Ampli-

tude haben nahezu durchgehend alle Anteile bis hinauf zu 4 kHz, in einigen Lauten

auch nur bis 3 kHz. Das Intensitätsmaximum wird in unterschiedlicher relativer

zeitlicher Lage im Rufverlauf zwischen 0,6— 1,2 kHz erreicht. Die zeitliche Ände-

rung der Frequenzzusammensetzung zeigt vorherrschend ein fast simultanes Ein-

setzen aller Frequenzanteile im Beginn des Rufes, am Ende sind nur die basalen

etwas gedehnt. Allgemein ist die erste Rufhälfte reicher an hohen Frequenzen als

die zweite. Die Frequenzverteilung in dieser Rufform des Jaguars ist variabel, meist

jedoch überwiegt eine eher klangartige Ausbildung. Die Formanten haben im An-

fangsteil des Rufes die Form eines Bogens, der in der zweiten Lauthälfte in einem

unterschiedlich langen, fast geradlinigen Schenkel ausläuft. Der Tonhöhenwechsel

innerhalb einer Formante im Rufverlauf kann zwischen ihren relativ höchsten An-

teilen um die Mitte der ersten Rufhälfte und den tiefsten im Beginn und Ende des

Lautes bis zu 3:2 betragen, ist in der Mehrzahl der Rufe aber geringer. Die Basal-

formante findet sich mit mittlerer bis großer Intensität im Bereich zwischen 0,15 bis

0,4 kHz. Unterhalb 3 kHz sind 7— 12 Formanten mittlerer bis hoher Amplitude

ausgebildet, dazwischen sind stellenweise schwache Anteile spektraler Verteilung

vorhanden. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4:5: . . .

2.5.3 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 92, 93, 97, 98)

Diese Rufform ist ein vorwiegend intensiver Laut mit meist deutlicher Gliederung

in einen hellen, mehr klangartigen Anfangsteil und einen tieferklingenden, eher ge-

räuschhaften zweiten Rufteil, der teilweise einen Aufbau mit rhythmischem inter-

nen Intensitätswechsel erkennen läßt. Der Grad der Ausbildung des Nachstoßele-

ments kann in den einzelnen Rufen recht unterschiedlich sein. Hauptrufe mit Nach-

stoßelement sind allgemein nicht häufig, meist treten sie im Zusammenhang der

strukturierten Rufreihe dieser Art als deren einleitendes Element auf oder auch

arhythmisch gereiht in einer — meist heterotypen — Lautfolge vor einer geglieder-

ten Rufreihe, dann aber strukturell nicht in diese einbezogen. Die Körperhaltung

42

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



bei der Artikulation dieser Rufform ist nicht fixiert, die Tiere rufen sie auch in Be-

wegung; die Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist gut sicht-

bar. Ist ein Hauptruf mit Nachstoßelement der einleitende Ruf einer strukturierten

Rufreihe, so ist die Körperhaltung bei der Lautartikulation dann eher fixiert. Die

Tiere rufen diese meist im Stehen, bisweilen auch im Sitzen oder Liegen. Das Maul
ist im ersten, hellerklingenden Rufteil weit geöfl"net, häufig sind die oberen Caninen

in ihrer vollen Länge zu sehen; in der zweiten Rufhalfte, dem Nachstoßelement, ist

das Maul wieder mehr geschlossen, die oberen Caninen sind weitgehend oder völlig

wieder von der Oberlippe bedeckt.

Auslösung und Funktion dieser Rufform sind einmal im Rahmen ihrer Zugehö-

rigkeit zur strukturierten Rufreihe des Jaguars zu sehen, zum anderen treten

Hauptrufe mit Nachstoßelement neben Mauzern und Hauptrufen dann oft auf,

wenn vertraute Tiere voneinander getrennt worden sind. Somit ist eine funktional

bestimmte Trennung zwischen den beiden intensiven Einzelrufformen des Jaguars,

dem Hauptruf und dem Hauptruf mit Nachstoßelement, wohl nicht gegeben, beide

stellen ein Kommunikationsmittel über größere Distanz dar, mit dem der Kontakt

zwischen Individuen aufrechterhalten bzw. wiederhergestellt werden kann. Hem-
mers (1966) rein funktionale Definition eines lauten Partnerrufs im Gegensatz zu

anderen intensiven Rufformen erscheint nicht gerechtfertigt und dürfte kaum
strukturell abzugrenzen sein.

Die Intensität der Hauptrufe mit Nachstoßelement ist durchweg hoch, bisweilen

zeigen aber auch weniger lautstarke Rufe Ansätze zur Ausbildung eines Nachstoß-

elements. Meist sind diese Rufe in ihrem zeitlichen Verlauf von gleichbleibender

Lautstärke, das Intensitätsmaximum liegt vorwiegend im Übergang zwischen dem
ersten, eher klangartigen Rufteil und dem Nachstoßelement. Der in einigen Lauten

gut hörbare rhythmische Intensitätswechsel im Nachstoßelement ist in allen bei hal-

ber Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät sehr deutlich, läßt sich jedoch

strukturell im Lautspektrogramm nur in wenigen Fällen andeutungsweise erkennen.

Die Dauer der Hauptrufe mit Nachstoßelement beträgt zwischen 0,6— 1,4 sec,

dehnbar ist eher die erste, klangartige Rufhälfte. Bisher liegen keine Beobachtun-

gen vor, die das Auftreten von aus mehreren dieser Einzellaute gekoppelten Ruf-

formen bestätigen. In homotypen Ruffolgen und in den häufigeren heterotypen

zusammen mit Hauptrufen und Mauzern sind Hauptrufe mit Nachstoßelement

arhythmisch gereiht. Als einleitende Rufform der gegliederten Rufreihe des Jaguars

sind sie in diese strukturell integriert, die Rufreihe setzt sich jedoch in ihrem weite-

ren rhythmischen Verlauf aus einer anderen Rufform zusammen. So ergibt sich

auch hier keine regelmäßige Wiederholungsrate in einem bestimmten Zeitintervall

für die Hauptrufe mit Nachstoßelement. Sie können sich aus Frequenzanteilen im

Bereich von 0,15 — über 7 kHz zusammensetzen, die relative Ausbildung der Fre-

quenzen über 5 kHz variiert allerdings. Große Amplitude erreichen alle Anteile

unterhalb 3 kHz, in einigen Rufen auch hinauf bis 4 kHz. Die Lage der intensiv-

sten Frequenzen ist auch in den Rufen desselben Tieres unterschiedlich und

schwankt insgesamt im Bereich zwischen 0,6— 2,1 kHz, sie finden sich aber meist un-

terhalb 1,5 kHz. Das Intensitätsmaximum in der Frequenzzusammensetzung ist

überwiegend im Übergang zwischen dem ersten, klangartigeren und dem zweiten,

eher geräuschhaften Rufteil ausgebildet, in einigen Rufen jedoch auch in der ersten

Lauthälfte. Der Frequenzaufbau der Hauptrufe mit Nachstoßelement weist keine

regelmäßigen Lücken auf, die zeitliche Veränderung der Frequenzzusammensetzung
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ist gekennzeichnet durch das Vorherrschen relativ höherer Frequenzen im zweiten

Rufteil, dem Nachstoßelement, gegenüber der klanglich helleren ersten Lauthälfte.

Im Beginn des Lautes setzen alle Frequenzanteile fast simultan ein und brechen na-

hezu ebenso am Ende des Rufes wieder ab, die basalsten können dort allerdings

manchmal auch etwas gedehnt sein. Die Frequenzverteilung in dieser Rufform läßt

trotz einiger Varianz durchgehend eine Gliederung erkennen, die den Höreindruck

bestätigt; die erste, hellere Rufhalfte ist mehr klangartig, das tieferklingende Nach-

stoßelement eher geräuschhaft spektral aufgebaut, auch hier ist jedoch besonders im

basalen Bereich der Verlauf einzelner Formanten noch zu erkennen. Diese weisen im

Anfangsteil des Rufes eine Bogenform auf, die in der zweiten Rufhälfte in einem

langsam abfallenden, fast geradlinigen Schenkel ausläuft. Der Tonhöhenwechsel in-

nerhalb einer Formante kann zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Mitte

der ersten Rufhälfte und den tiefsten am Rufende bis zu 3:2 betragen, ist in der

Mehrzahl der Laute aber geringer. Im Verlauf derselben Formante kann ebenfalls

zwischen Rufbeginn und -ende ein Tonhöhenunterschied von ungefähr 5:4 bestehen,

beide können sich aber auch aus den gleichen Frequenzanteilen zusammensetzen.

Der deutlich hörbare Tonhöhenwechsel im Hauptruf mit Nachstoßelement wird

noch dadurch verstärkt, daß in der ersten Rufhälfte durchweg relativ intensivere

Obertöne bis 3 kHz vorhanden sind, die im Nachstoßelement in ihrer relativen

Amplitude gegenüber den basalen Anteilen abfallen. Die Hauptformanten sind in

beiden Lauthälften die gleichen, es findet also im Rufverlauf keine Intensitätsver-

lagerung zwischen Formanten statt. Die Basalformante ist mit vorwiegend großer

Intensität und unterschiedlicher Frequenzzusammensetzung im Bereich zwischen

0,15—0,3 kHz ausgebildet, unterhalb 1 kHz finden sich 3— 5 Formanten durchweg

großer Amplitude. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4:5: . . .

2.5.4 Nachstoßer (s. Abb. 94—96, 99)

Diese Lautform bildet das eigentliche Bauelement der strukturierten Rufreihe des

Jaguars, Reschke (1960) verwendet für sie abweichend von allen anderen Autoren

den Terminus Hauptruf. Die Nachstoßer sind meist kurze Rufe überwiegend ge-

räuschhaft rauhen Charakters, bisweilen ist ein interner rhythmischer Intensitäts-

wechsel zu hören. Sie ähneln klanglich dem Nachstoßelement im Hauptruf mit

Nachstoßelement, zwischen dieser Strukturkomponente innerhalb eines Rufes und

den Nachstoßern als eigenständiger Rufform ist jedoch eine begriifliche Trennung

notwendig. Bisweilen folgen einzelne Nachstoßer auf einen Hauptruf oder Haupt-

ruf mit Nachstoßelement, sie sind dann meist von geringer Intensität und rein ge-

räuschhaft, zudem können sie auch deutlich gedehnt sein. Die strukturierte Rufreihe,

deren wesentlichen Bestandteil die Nachstoßer darstellen, ist allgemein nicht oft zu

hören, die einzelnen Individuen sind allerdings sehr unterschiedlich ruffreudig. Bei

den schwachen Nachstoßern im Anschluß an einen Hauptruf oder einen Hauptruf

mit Nachstoßelement ist die Körperhaltung während der Lauterzeugung nicht fi-

xiert; im Verlauf der Rufreihe werden die intensiven Nachstoßer jedoch bei voll-

rhythmischer Abfolge meist im Stehen, manchmal auch im Liegen oder Sitzen, sel-

ten in der Bewegung geäußert. In der Rufreihe ist die Mitarbeit der Körpermusku-

latur bei der Lauterzeugung der Nachstoßer sehr deutlich, die Rumpfmuskulatur

zieht sich mit der exspirativen Artikulation jedes einzelnen Rufes krampfartig kurz

zusammen. Das Maul ist beim Rufen nur mittelweit geöffnet, die Oberlippen be-

decken die oberen Caninen weitgehend oder auch in ihrer vollen Länge. Auslösung
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und Funktion der Nachstoßer stehen im Zusammenhang mit ihrer hauptsächlichen

Ausbildung innerhalb der strukturierten Rufreihe des Jaguars und sind dort bespro-

chen. Eine eigenständige Funktion kommt den Nachstoßern wohl kaum zu. In der

Strukturanalyse sind einzelne, schwache Nachstoßer im Anschluß an einen Haupt-
ruf oder einen Hauptruf mit Nachstoßelement getrennt von den intensiven Nach-
stoßern innerhalb der strukturierten Rufreihen aufgeführt, soweit sie sich in dem
jeweiligen Merkmal unterscheiden; beide sind jedoch Elemente eines Lautkontinu-

ums.

Die Nachstoßer im Zusammenhang der Rufreihe sind in deren vollrhythmischem

Abschnitt von hoher Intensität, im Beginn und Ende der Rufreihe kommen auch

leisere Formen vor; die einzelnen Nachstoßer sind durchweg von geringer Lautstär-

ke. Nachstoßer sind strukturell allgemein durch den rhythmischen Intensitätswech-

sel im Rufverlauf gekennzeichnet. In den Nachstoßern innerhalb der Rufreihe ist

dieses Merkmal lautspektrographisch meist nur andeutungsweise zu erkennen, läßt

sich jedoch bei halber Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät ganz ausge-

prägt wahrnehmen. Die weniger intensiven Nachstoßer im Anschluß an einen

Hauptruf oder einen Hauptruf mit Nachstoßelement, bisweilen auch die leisen

Nachstoßer am Beginn oder vornehmlich am Ende der Rufreihe, weisen einen auch

im lautspektrographischen Bild signifikanten Wechsel zwischen Phasen geringer und
größerer Amplitude auf; dieser ist manchmal wohl nicht ganz streng rhythmisch,

eventuell ist auch der relative Intensitätsunterschied zwischen den Phasen nicht

durchgehend gleich groß. Die Impulse relativ höherer Amplitude dauern 0,01 bis

0,02 sec, die jeweils zwischen zwei liegende Phase des Intensitätsabfalls 0,01 bis

0,03 sec. Die Zahl der Einzellautstöße beträgt je nach der Dehnung der separaten

Nachstoßer zwischen 10 und 25. Die Nachstoßer innerhalb des intensiven Ab-
schnitts der strukturierten Rufreihe des Jaguars setzen sich ungefähr aus 10 dieser

Einzelpulse zusammen. Nachstoßer im Verlauf der Rufreihe sind allgemein kurz,

an ihrem Ende treten auch bisweilen gedehnte Formen auf. Diese sind bei den sepa-

raten Nachstoßern häufig. Insgesamt bestehen wahrscheinlich zwischen den einzel-

nen Individuen gewisse Unterschiede hinsichtlich der durchschnittlichen Dauer ihrer

Nachstoßer in der Rufreihenzusammensetzung. Für dasselbe Individuum haben

aber die Nachstoßer im Vollrhythmus der Rufreihe eine weitgehend konstante

Länge. Bei Nachstoßern mit einer Dauer von 0,2—0,25 sec sind mit Pausenlängen

von 0,1 sec zwischen den Einzelrufen innerhalb von 2 sec bis zu 7 Rufe im voll-

rhythmischen Abschnitt der Rufreihe ausgebildet. Separate Nachstoßer dauern we-

gen der größeren Tendenz zur Dehnung in dieser Lautform zwischen 0,3 und 0,6 sec.

Der Frequenzbereich der Nachstoßer kann Anteile von 0,15 — über 7 kHz umfas-

sen, diejenigen oberhalb 5 kHz fehlen aber häufig oder sind nur schwach aus-

gebildet. Frequenzen großer Amplitude finden sich im wesentlichen unterhalb von

3,5 kHz, wenige Nachstoßer haben auch intensive Anteile bis hinauf zu 6 kHz.
Die größte Amplitude erreichen Anteile im basalen Bereich um 0,25 kHz; bei

1,0, 2,0 und 3,0 kHz liegen aber auch oft solche kaum geringerer Intensität. Lücken

treten in der Frequenzzusammensetzung der Nachstoßer nicht regelmäßig auf,

bei vielen Tieren ist jedoch zwischen 1,4— 1,6 kHz ein signifikanter Intensitäts-

abfall gegenüber den benachbarten Anteilen zu beobachten. Die einzelnen, wenig

intensiven Nachstoßer außerhalb des Zusammenhangs einer Rufreihe umfassen

durchweg nur Frequenzanteile zwischen 0,15— 5 kHz mit den wesentlichen un-

terhalb 3 kHz. Große Amplitude erreichen in diesen Nachstoßerausbildungen die
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Frequenzen von 0,15— 1,5 kHz. Hier ist allerdings zu bedenken, daß die Aus-

wertung dieser Merkmale, besonders im oberen Frequenzbereich, durch die relativ

geringe Intensität dieser Rufform beeinträchtigt ist. In ihrem zeitlichen Verlauf

ist der Frequenzaufbau der beiden Nachstoßerformen weitgehend gleichbleibend,

alle Anteile setzen im Lautbeginn fast simultan ein und brechen ebenso am
Rufende wieder ab. Die Frequenzverteilung in dieser Lautform des Jaguars ist

überwiegend geräuschhaft spektral. Die Nachstoßer großer Intensität innerhalb

einer Rufreihe lassen teilweise im Bereich unterhalb 1,5 kHz jedoch den Verlauf

einzelner Formanten erkennen; die weiteren Ausführungen beziehen sich also nur

auf diese Nachstoßerformen. Die Formanten haben eine Bogenform geringer Über-

höhung. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer Formante kann zwischen ihren

relativ höchsten Freciuenzanteilen um die Lautmitte und den tiefsten in seinem Be-

ginn und am Ende bis zu ungefähr 4:3 betragen, ist meist aber kleiner. Die Lage der

Basalformante schwankt etwas im Bereich zwischen 0,15—0,25 kHz, sie ist durch-

weg von hoher Amplitude. Unterhalb von 1,5 kHz können durchgehend oder par-

tiell 6 bis 9 Formanten ausgebildet sein, meist sind einige davon spektral überla-

gert; alle Anteile in diesem Bereich sind von großer Intensität. Der Formantquo-

tient ergibt sich entsprechend der Anzahl der vorhandenen Formanten mit

1:2:3:4:5:...

2.5.5 Vorstoßer (s. Abb. 96)

Vorstoßer sind ein Lautelement des Jaguars, das nur vereinzelt im Zusammen-
hang der strukturierten Rufreihe auftritt. Diese Rufe sind leise, kurz und von rein

geräuschhaftem Charakter; sie werden inspirativ erzeugt. Hemmer (1966) erwähnt

einen schwachen Einatmungslaut in der Rufreihe; es ist anzunehmen, daß es sich

hierbei um den Vorstoßer handelt. Diese Rufform ließ sich bisher nur bei einigen

Individuen feststellen. Sie entsteht bisweilen in der Einatmungsphase zwischen den

intensiven Nachstoßern. Man hat den Eindruck eines lauthaften Luftholens im An-
schluß an den exspirativ erzeugten Nachstoßer. Meist sind die Vorstoßer allerdings

im schnellen Rhythmus der Rufreihe neben den wesentlich lauteren Nachstoßern für

das menschliche Gehör kaum wahrnehmbar. Die Körperhaltung bei der Artikula-

tion der Vorstoßer ist entsprechend ihrer Ausbildung innerhalb der strukturierten

Rufreihe ziemlich weitgehend fixiert, die Tiere rufen vorwiegend im Stehen, Liegen

oder Sitzen. Die Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist deut-

lich zu sehen, ist aber natürlich nicht in ihrem Anteil gegen die Einatmungsphase

zwischen den Nachstoßern abzugrenzen. Während der Vorstoßer ist auch das Maul
noch mehr geschlossen als während der Artikulation der Nachstoßer, die oberen Ca-

ninen sind in ihrer vollen Länge durch die Oberlippe bedeckt. Da Vorstoßer nicht

als eigenständige Rufform außerhalb der strukturierten Rufreihe vorkommen —
auch hier sind sie wohl als „Nebenprodukt" der intensiven exspirativen Lautgebung

und der sehr schnellen Abfolge der Emzelrufe anzusehen — , kommt ihnen sicherlich

keine eigenständige Funktion zu; diese und ihre Auslösung sind nur im Zusammen-
hang ihrer Ausbildung in der strukturierten Rufreihe gegeben.

Die Intensität dieser Rufform ist sehr gering, ein interner rhythmischer Impuls-

wechsel ist bei reduzierter Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät in den re-

lativ intensiveren Formen zu erkennen. Die Auswertung besonders der Frequenzzu-

sammensetzung der Vorstoßer ist weitgehend dadurch beeinträchtigt, daß sie im

Verlauf der strukturierten Rufserie neben den wesentlich intensiveren Nachstoßern
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aufgezeichnet wurden, und deren Intensität entsprach die Aussteuerung des Auf-
nahmegerätes.

Im Lautspektrogramm sind Frequenzanteile zwischen 0,15— 3,5 kHz in diskonti-

nuierlicher Verteilung nachweisbar, im wesentlichen um 0,5, 1,0, 2,0 und 3,0 kHz.
Aus den erwähnten Gründen sind die meisten Vorstoßer im lautspektrographischen

Bild in ihrem Frequenzaufbau auf den Bereich unterhalb 1 kHz beschränkt. Das
Intensitätsmaximum in dieser Lautform ist um 0,3 kHz erreicht, eine regelmäßige

Lücke im Frequenzaufbau findet sich um 1,5 kHz. In ihrem Zeitverlauf scheinen die

Vorstoßer von ziemlich gleichbleibender Frequenzzusammensetzung, auch wenn die-

ses Merkmal aus den angeführten Gründen im Lautspektrogramm kaum festzustel-

len ist. Sie sind kürzer als 0,1 sec, teilweise sogar unter 0,05 sec. Im vollrhythmi-

schen Teil einer Rufreihe können innerhalb von 2 sec bis zu 7 Vorstoßer mit einer

Pausendauer von 0,2 bis 0,3 sec zwischen den Einzelrufen ausgebildet sein; es ist je-

doch selten, daß so viele Vorstoßer hintereinander in Folge im Verlauf einer Ruf-
reihe vorkommen. Die Frequenzverteilung in dieser Rufform ist rein spektral.

2.5.6 Strukturierte Rufreihe (s. Abb. 94—99, 103, 104)

Die strukturierte Rufreihe des Jaguars, häufig auch wegen ihrer klanglichen Ähn-
lichkeit mit dem Geräusch einer in nur einer Richtung durch Holz geführten Säge
als Sägereihe bezeichnet (Reschke 1960), ist eine auffällige Lautäußerung, die sich

neben ihrer meist hohen Intensität besonders durch die sehr schnelle rhythmische

Abfolge der Einzelrufe auszeichnet. Die Rufreihe setzt sich im wesentlichen aus den
rauhklingenden Nachstoßern zusammen, ihre Anzahl ist unterschiedlich. Als einlei-

tender Ruf ist manchmal auch ein Hauptruf mit Nachstoßelement strukturell in

den Ablauf der Rufreihe integriert. Die Rufreihe ist als einheitliches Lautgebilde

(„Gestalt") anzusehen, sie zeigt bei aller Varianz doch stets einen arttypischen Auf-
bau hinsichtlich der beteiligten Einzelrufformen, ihrer Abfolge, des internen Inten-

sitätsverlaufs und der Ruf- und Pausenlängen in ihrem Ablauf. Die strukturierte

Rufreihe des Jaguars ist eine einstrophige heterotype Langfolge (Tembrock 1960 b),

besteht sie nur aus Nachstoßern, ist sie homotyp.

Als Rufformen innerhalb einer Rufreihe können grundsätzlich auftreten: als ein-

leitender Ruf ein Hauptruf mit Nachstoßelement, dieser fehlt auch relativ oft; als

eigentliche Bestandteile des Rufreihenaufbaus Nachstoßer; bisweilen an ihrem Ende
separate Nachstoßer; recht selten in ihrem intensiven Teil Vorstoßer. Vor einer

strukturierten Rufserie rufen Jaguare häufig auch Mauzer, Hauptrufe oder Haupt-
rufe mit Nachstoßelement und selten einige einzelne, schwache Nachstoßer in

arhythmischer und unregelmäßiger Abfolge. Diese Lautfolge weist keine Gliederung

hinsichtlich der sie zusammensetzenden Rufformen, ihrer Dauer und relativen In-

tensität auf, all diese Rufe sind strukturell nicht in die gegliederte Rufreihe inte-

griert. Die Anzahl der Nachstoßer innerhalb einer strukturierten Rufreihe ist intra-

spezifisch sehr variabel, für dasselbe Individuum schwankt ihre Zahl jedoch nur in

einem relativ engeren Bereich. In nicht voll intensiver Ausprägung treten allerdings

bei allen Individuen auch Rufreihen mit geringer Einzelrufzahl und stark abwei-

chender Zusammensetzung auf.

Im vorliegenden Tonbandmaterial setzen sich die strukturierten Rufreihen eines

Männchens A aus 65—90, eines Männchens Z aus 25—45, eines weiteren Männchens

J aus 40—65 und die eines Weibchens M aus 18—30 Nachstoßern zusammen. Ob
Weibchen durchweg Serien aus weniger Einzelrufen bilden als die Männchen, ist auf
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der Grundlage des vorhandenen Materials nicht zu entscheiden. Bei allen vier Indi-

viduen sind auch Serien vorhanden, die nur wenige Nachstoßer enthalten, diese sind

jedoch nur von geringer Intensität und nicht voll rhythmisch gereiht.

Die einzelnen Jaguare äußern die strukturierte Rufserie mit sehr unterschiedlicher

Häufigkeit, allgemein hört man sie aber nicht oft. Regelmäßig kann man sie bei rol-

ligen Weibchen beobachten, die ohne Kater gehalten werden; während der Hitze-

periode äußern sie diese Lautform dann häufig und anhaltend. Männchen und

Weibchen äußern die strukturierte Rufreihe bisweilen auch nach der Trennung vom
vertrauten Partner. Nach den bisherigen Beobachtungen haben Männchen wahr-

scheinlich eine relativ höhere spontane Rufrate als Weibchen.

Während der Artikulation der strukturierten Rufreihe verändern die Tiere ihre

Körperhaltung meist nicht, nur im weniger mtensiven Beginn und/oder Ende sind

sie manchmal in Bewegung. Vornehmlich rufen sie im Stehen mit Vorder- und Hin-

terbeinen jeweils nebeneinander und gestrecktem Hals, der Kopf kann leicht gesenkt

sein. Manchmal rufen die Tiere auch im Sitzen oder Liegen, dann ist der Kopf meist

etwas angehoben. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist

ganz deutlich, die Thorax- und besonders Bauchmuskulatur zieht sich ruckartig mit

der Artikulation jedes Nachstoßers zusammen und entspannt sich wieder in der kur-

zen Pause zwischen den Einzelrufen. Die Maulötfnung verändert sich während des

vollrhythmischen Teils der Rufreihe nicht oder nur geringfügig in den Pausen zwi-

schen den einzelnen Nachstoßern; während der Lauterzeugung ist das Maul nur

mittelweit geöffnet, meist bedecken die Oberlippen die oberen Caninen in ihrer vol-

len Länge. Zur Auslösung der Rufreihenartikulation geben die Beobachtungen an

rolligen Weibchen eindeutige Hniweise, denn sie rufen nur dann, wenn während der

Hitzeperiode kein männliches Tier anwesend ist. Sobald eines hinzugelassen wird,

hören die Weibchen auf zu rufen, ist ein Männchen von Beginn des Östrus anwe-

send, so rufen die Weibchen gar nicht. Auch Tiere, die nach der Trennung vom ver-

trauten Partner rufen, hören damit auf, sobald sie mit diesem wieder zusammen
sind. Hier war es in allen bisher beobachteten Fällen allerdings meist nur eines der

Tiere, das rief, und nie antworteten andere Jaguare in signifikanter Weise regelmä-

ßig auf die Rufreihe eines Artgenossen mit der gleichen Lautäußerung. Die Funk-

tion der Rufreihe ist damit wohl darin zu sehen, den Zusammenhalt zwischen ver-

trauten Tieren über eine größere Distanz aufrechtzuerhalten, ebenso können Männ-
chen mit Hilfe dieser Lautäußerung rufende, rollige Weibchen lokalisieren. Wieweit

die strukturierte Rufreihe auch eine Rolle im Territorialverhalten des Jaguars

spielt, ist nicht zu entscheiden. Meines Wissens liegen dazu auch keine exakten Beob-

achtungen aus dem Freiland vor. Sicherlich ist es möglich, daß ein Tier, das ein an-

deres rufen hört, dann eine Begegnung mit diesem vermeidet.

Als einheitliche Rufform hat die Rufreihe des Jaguars mittlere bis vorherrschend

große Intensität, Schwankungen der Lautstärke treten allerdings in geringfügigem

Maße in ihrem Verlauf auf. Die Nachstoßerserie ist in typischer Weise von fast

gleichbleibender Intensität, erst in den letzten Rufen fällt sie allmählich in ihrer

Lautstärke ab. Die Nachstoßer am Beginn einer strukturierten Rufreihe können
laut oder auch leise sein. Ist als einleitender Ruf ein Hauptruf mit Nachstoßelement

ausgebildet, so ist dieser vorwiegend von hoher Intensität, die anschließenden Nach-

stoßer können in ihrer Lautstärke dagegen wieder etwas abfallen, oft sind sie aber

auch noch lauter als der Anfangsruf.

In einer strukturierten Rufserie aus 61 Nachstoßern fallen z. B. erst die letzten
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vier deutlich in ihrer Lautstärke gegenüber den vorhergehenden ab, die Rufreihe

des Jaguars kann jedoch auch in erheblich mehr Rufen leiserwerdend ausklingen.

Mit der Intensitätsabnahme geht die Dehnung der Pausen zwischen den Einzelrufen

einher, der Rufreihenrhythmus löst sich auf. Geringfügige Intensitätsunterschiede

zwischen den einzelnen Nachstoßern können auch im voll rhythmischen Abschnitt

der strukturierten Rufreihe immer einmal vorkommen; ebenso kann eine Rufreihe
nach einer Phase, in der die Nachstoßer leiser werden und die Pausen zwischen ih-

nen gröl^er, mit wieder gesteigerter Lautstärke und schnellerer Abfolge der Einzel-

rufe fortgesetzt werden. Kennzeichnend arttypisch für den Jaguar ist jedoch insge-

samt die weitgehend gleichbleibende, hohe Intensität der Nachstoßer über den

größten Teil des Verlaufs der strukturierten Rufreihe. Die Dauer der Rufreihen

schwankt bei intensiver Ausbildung im vorliegenden Tonbandmaterlal zwischen

12—40 sec, die Mehrzahl dauert 15—30 sec. Die Rufreihendauer ist von der An-
zahl der Einzelrufe, ihrer Dauer und der Geschwindigkeit ihrer Abfolge abhängig.

Kennzeichnend für ein Individuum ist nach den bisherigen Auswertungen wahr-

scheinlich zumindest die durchschnittliche Anzahl der Nachstoßer in seinen intensi-

ven strukturierten Rufreihen, eventuell auch weitere Merkmale in deren Aufbau.

Individualtypische Unterschiede in der Frequenzzusammensetzung einer Laut-

form und/oder unterschiedliche relative Intensitätsverteilung innerhalb ihres Fre-

quenzspektrums sind wahrscheinlich bei allen Arten dieser Untersuchung vorhan-

den, lassen sich aber mit den gewählten Auswertungsmethoden nicht gesichert be-

stimmen.

Die Dauer der Einzelrufe (Nachstoßer) im Verlauf der strukturierten Rufreihe

bleibt ziemlich einheitlich gleich (0,2—0,3 sec), nur gegen ihr Ende kommen gedehn-

te Formen vor. Die Pausen zwischen den Einzelrufen sind im voll rhythmischen Ab-

schnitt der Rufreihe, also nahezu über ihre gesamte Länge, auch weitgehend gleich

um 0,1 sec, nur zum Ende hin werden sie länger. Ein Weibchen M zeigt insgesamt

längere Dauer ihrer Nachstoßer und der Pausen zwischen ihnen, es war zum Zeit-

punkt der Tonbandaufzeichnungen älter als 15 Jahre. Nach Beobachtungen an Tie-

ren in noch höherem Alter ist es wahrscheinlich, daß sich bei sehr alten Individuen

die Geschwindigkeit der Abfolge der Einzelrufe reduziert, begleitet von einer Re-

duktion der Anzahl der Nachstoßer und ihrer Dehnung. Diese Entwicklung kann

schließlich zu einem fortschreitenden Zerfall der strukturierten Rufreihe führen, bis

die Tiere nur noch wenige Nachstoßer geringer Intensität in Ansätzen rhythmisch

reihen. Zur genauen Klärung dieser Zusammenhänge muß noch weiteres Tonband-

material gesammelt werden.

Insgesamt ergibt die strukturierte Rufreihe des Jaguars mit den kurzen Einzelru-

fen und ihrer schnellen, weitgehend gleichbleibenden Abfolge das Bild eines sehr

einheitlichen arttypischen Rhythmus.

2.5.7 Prusten (s. Abb. 100—102)
Das Prusten ist ein schnaubender Laut geringer Intensität, es klingt weich, nasal

blasend. Der Aufbau aus einzelnen, zusammenhängenden Lautstößen ist gut zu hö-

ren. Bisher wurde diese Lautäußerung vornehmlich von Junge führenden Weibchen

vernommen, von einigen Individuen dann auch recht häufig, ansonsten ist das Pru-

sten bei dieser Art nur selten zu beobachten. Männchen und Weibchen äußern diesen

Laut manchmal nach der Trennung vom vertrauten Partner, meist zusammen mit

Mauzern — bisweilen direkt an diese gekoppelt — in Lautfolgen. Ein Männchen
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prustete mehrfach bei dem vergeblichen Versuch, ein rolliges, aber noch nicht paa-

rungsbereites Weibchen zu begatten. Die Jaguare äußern diesen Laut in beliebiger

Körperhaltung, eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist

nicht sichtbar. Das Maul bleibt dabei praktisch geschlossen, die Oberlippen werden

jedoch leicht angehoben und weichen unterhalb des Rhinariums etwas auseinander,

wobei sich auch die Nasenflügel geringfügig erweitern. Es gelang im Verlauf dieser

Untersuchung nicht, an einem Jaguar durch direkte Berührung zu überprüfen, in

welchem Maße kehlige und nasale Anteile an der Bildung und Ausformung dieses

Lautelements beteiligt sind. Nach dem Höreindruck zu schließen, überwiegt das na-

sale Element. Wenn die Tiere dicht vor einem massiven Gegenstand prusten, kann

man den nasalen Luftstrom deutlich wahrnehmen. Manchmal prusten weibliche

Tiere mit Jungen spontan, mit großer Regelmäßigkeit läßt sich dieser Laut dann

auslösen, wenn man die Jungtiere abtrennt und sie rufen. Meist prusten die Weib-

chen auch, wenn sie sich ihren Jungen nähern, besonders, wenn dies schnell und

plötzlich erfolgt. Nach allen vorliegenden Beobachtungen ist anzunehmen, daß das

Prusten die Funktion eines Lock- und Beschwichtigungslautes hat. Im Verband des

Muttertieres mit den Jungen sind wohl beide Bedeutungen von Gewicht, während

zwischen adulten Tieren die Beschwichtigungsfunktion vorherrschen dürfte.

Die Intensität des Prustens ist gering bis sehr gering, trotzdem ist der interne

rhythmische Intensitätswechsel in seinem Verlauf meist gut zu hören. Die Zahl der

Einzellautstöße beträgt 3— 7, in der Mehrzahl der Laute sind es 4 oder 5. Die ein-

zelnen Lautimpulse sind im Lautspektrogramm teilweise nicht deutlich voneinander

abgesetzt, dadurch ist die Dauer der Phasen des Intensitätsabfalls zwischen den Ein-

zellautstößen nicht meßbar. Diese selbst sind im Beginn des Lautes um 0,1 sec lang

und können zu seinem Ende hin bis 0,15 sec werden; die Impulse der zweiten Laut-

hälfte sind die relativ intensiveren. In einigen aufgezeichneten Lauten ist im basa-

len Bereich unter 1 kHz pro höherfrequentem Puls je ein zeitlich geringfügig vor-

versetzter weiterer Puls geringerer Intensität ausgebildet. Anhand des vorliegenden

Materials und der Beobachtungen ist nicht zu entscheiden, ob alle Individuen Prust-

laute mit und ohne basale Pulse ausbilden können oder ob erstere nur bei einzelnen

Tieren auftreten.

Bei einem weiblichen Tier ist in mehreren Prustlauten der letzte Einzellautstoß

durch einen deutlichen Intensitätsabfall nahezu völlig von den vorhergehenden los-

gelöst und folgt auf den vorhergehenden in einem erheblich weiteren Abstand als

sonst innerhalb des Lautes zwischen den einzelnen Pulsen (s. Abb. 102). In einigen

Prustlauten mit weitgehend abgelöstem letzten Puls ist auch schon die Abfolge von

2 oder 3 vor ihm liegenden Pulsen etwas gedehnt. Die Dauer des Prustens beträgt

im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,4— 0,8 sec. Zwar äußern vor allen

Dingen Weibchen mit Jungtieren diesen Laut manchmal auch homotyp gereiht —
vorwiegend jedoch heterotyp mit Mauzern oder/und intensiveren Rufformen —

,

dabei bestehen aber zwischen den Einzellauten keine regelmäßigen Abstände.

Dieses Lautelement des Jaguars umfaßt Frequenzanteile von 0,2 — über 7 kHz,

die ziemlich gleichmäßig auch im höheren Bereich verteilt sind, im unteren ist ihre

Ausbildung in den Lauten mit nur schwachen oder ohne basale Pulse diskontinuier-

lich. Größere Amplitude erreichen Frequenzen zwischen 1,5—4,5 kHz, bei deutli-

cher Ausbildung basaler Pulse auch die unterhalb 1 kHz. Die Lage der intensivsten

Anteile schwankt auch bei demselben Individuum im Bereich zwischen 2—4 kHz in

einem oberen Puls der zweiten Lauthälfte, sie finden sich dort in Formen mit und
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ohne basale Pulse. Lücken treten in der Frequenzzusammensetzung des Prustens

nicht regelmäßig auf, in allen Lauten ist aber um 1,2 kHz ein deutlicher Intensitäts-

abfall gegenüber benachbarten Anteilen ausgebildet. Die Änderung des Frequenz-

aufbaus im zeitlichen Verlauf dieser Lautform ergibt sich aus dem rhythmischen in-

ternen Intensitätswechsel, die Phasen geringerer Amplitude zwischen den Einzel-

pulsen sind in ihren Anteilen etwas reduziert. In den Formen mit abgesetztem letz-

ten Puls ist in dieser Phase wahrscheinlich kaum Lauterzeugung vorhanden. Im Be-

ginn des Lautes setzen alle Frequenzanteile nahezu simultan ein und brechen am
Lautende wohl ebenso wieder ab, dieses Merkmal ist jedoch durch den Fialleftekt

verdeckt. Die Frequenzverteilung im Prusten des Jaguars ist rein geräuschhaft spek-

tral.

2.5.8 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Beide Geschlechter äußern spezihsche Lautformen im Verlauf der Kopula, die Be-

obachtungen hierzu lassen aber im Augenblick bei den Weibchen noch keine genaue

Aussage zu. Wahrscheinlich äußern sie im gesamten Verlauf der Paarung ein (in-)

und exspiratives weiches Grollen, das gegen Ende der Kopula zunehmenden Stac-

cato-Charakter annimmt und beim Herumwerfen gegen das Männchen ganz in

Lautformen wie Fauchen u. ä. umschlagen kann. Die Lautäußerung der Kater setzt

wohl mit dem Moment der vollständigen Immissio Penis ein und endet mit dem

Abspringen vom Weibchen. Sie ist ein unterschiedlich gedehnter Mauzlaut wechseln-

der Lautstärke, der meist gurgelnd und etwas abgehackt artikuliert klingt; biswei-

len ist er auch in Einzellaute aufgelöst.

2.6 Leopard (Panthera pardus)

Es sind im wesentlichen die schon mehrfach erwähnten Untersuchungen, die auch

zur Lautgebung des Leoparden Angaben enthalten (Hemmer 1966, Leyhausen

1950, Reschke 1960, 1966, Schaller 1972, Tembrock 1962, 1965, 1970, Ulmer

1966). Neben den nicht mit in diese Untersuchung einbezogenen Lautelementen im

Zusammenhang agonistischen Verhaltens sind als weitere Lautformen das Mauzen,

das Brüllen und eine gegliederte Rufreihe aus zwei verschiedenen Einzelrufformen,

häufig als Sägereihe, „rasping", bezeichnet, beschrieben. Diese Lautgebungselemente

ließen sich im Verlauf der eigenen Beobachtungen bestätigen. Hemmer (1966) er-

wähnt Prusten und Reschke (1960) Klopfen als Lautäußerung des Leoparden, bei-

de sind in der Besprechung der einzelnen Lautformen dieser Art anschließend an-

ders eingeordnet; dabei gehe ich auch auf die Beobachtungen und Deutungen dieser

beiden Autoren ein. Bei erheblichen individuellen Unterschieden in der Lautge-

bungsaktivität sind Leoparden allgemein wenig ruffreudig. Ziemlich regelmäßig

sind Lautäußerungen von Junge führenden und rolligen Weibchen zu vernehmen,

bei letzteren allerdings nur, wenn während der Hitzeperiode kein Männchen anwe-

send ist. Ebenso ist die Paarung in beiden Geschlechtern von spezifischen Lautfor-

men begleitet.

2.6.1 Mauzen (s. Abb. 105—108)

Mauzer sind Lautäußerungen durchweg geringer Intensität und sehr unterschied-

licher Klangartigkeit und Tonhöhe, dabei mit variablem internen Tonhöhenwech-

sel. Die meisten Mauzer sind kurze Laute, die Ähnlichkeit mit dem entsprechenden

Lautelement der Hauskatze ist besonders in den hellklingenden Formen angesichts
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der Körpergröße des Leoparden verblüffend. Mauzlaute in ihrer großen Vielfalt

sind die relativ häufigste Lautäußerung des Leoparden, insgesamt treten aber auch

sie wegen der geringen Lautgebungsaktivität dieser Art nicht oft auf. Bisweilen

äußern die Tiere Mauzer spontan, am ehesten Junge führende Weibchen. Die Kör-

perhaltung bei der Artikulation der Mauzer ist nicht fixiert, eine Mitarbeit der

Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist nicht festzustellen. Die Maulöffnung

dabei ist ziemlich variabel; bei dunklen, wenig klangartigen Formen bleibt das

Maul nahezu geschlossen. Bei hellen, eher tonalen Ausbildungen dieses Lautes ist

das Maul meist auch kaum mehr als mittelweit geöffnet, die Oberlippe bedeckt die

oberen Caninen weitgehend oder in ihrer ganzen Länge. Ziemlich sicher lassen sich

Mauzlaute neben anderen Rufformen großer Intensität auslösen, wenn man die

Partner eines vertrauten Paares, die Jungen vom Muttertier oder adulte, noch ge-

meinsam gehaltene Wurfgeschwister trennt. Meist ist es jedoch nur eines der Tiere,

das ruft, und andere Artgenossen antworten kaum auf seine Lautäußerungen hin.

Eine Funktion der Mauzer dürfte dennoch darin liegen, den Zusammenhalt einer

Gruppe von Tieren, besonders wohl Weibchen mit Jungen, im Nahbereich aufrecht-

zuerhalten.

Die Intensität der Mauzer ist gering bis mittel, in ihrem Zeitverlauf treten meist

keine signifikanten Lautstärkenänderungen auf. Die Dauer dieser Laute beträgt

zwischen 0,3—0,6 sec, sie sind also relativ kurz. Aus mehreren Einzelmauzern ge-

koppelte Formen wurden bisher nicht beobachtet, kommen aber wahrscheinlich vor.

In homotypen Lautfolgen sind Mauzer arhythmisch gereiht, ebenso in heterotypen.

Diese Lautform des Leoparden kann sich aus Frequenzen im Bereich von 0,2 bis

7 kHz zusammensetzen, die Anteile oberhalb 5 kHz sind aber meist nur schwach

ausgebildet. Hier ist es allerdings auch möglich, daß diese aufgrund der geringen In-

tensität der Mauzer bei der Tonaufzeichnung nicht genügend erfaßbar sind, um sie

bei der Analyse auf dem Lautspektrographen nachweisen zu können. Die Frequen-

zen großer Amplitude finden sich von 0,5— 3,4 kHz, die größten erreichen Anteile

zwischen 0,4—0,9 kHz, besonders in den hellklingenden Formen sind dann aber

auch noch zusätzlich Anteile bis hinauf zu 3 kHz kaum weniger intensiv. Die große

Empfindlichkeit des menschlichen Ohres im Bereich oberhalb 1 kHz führt dazu, daß

die Mauzlaute des Leoparden aufgrund ihrer unterschiedlichen relativen Intensitäts-

verteilung in diesen Frequenzen unserem Höreindruck so vielfältig erscheinen. Die

Frequenzzusammensetzung ist in ihrem zeitlichen Ablauf weitgehend gleichblei-

bend, im Lautbeginn setzen alle am Aufbau beteiligten Frequenzen ziemlich gleich-

zeitig ein. Am Rufende sind diejenigen unterhalb 1 kHz bisweilen etwas gedehnt,

alle höheren Anteile brechen aber auch fast simultan ab. Regelmäßige Lücken treten

im Frequenzaufbau der Mauzer des Leoparden nicht auf, eventuelle Unterschiede in

der Zusammensetzung der einzelnen Formen in Abhängigkeit von ihrer Tonhöhe

müssen an weiterem Material geklärt werden. Die Frequenzverteilung ist unter-

schiedlich; neben nahezu rein klangartigen Ausbildungen des Mauzens kommen auch

Formen überwiegend spektraler Zusammensetzung vor. In den hellen Formen

(s. Abb. 105, 106) sind nur wenige Formanten am Rufaufbau beteiligt, in den tiefen

(s. Abb. 107, 108) wesentlich mehr. Der Formant verlauf entspricht einem Bogen ge-

ringer Überhöhung, der zum Rufende hin in einem kurzen, fast geradlinigen Schen-

kel auslaufen kann. In den hellklingenden Mauzern weist der Rufbeginn in jeder

Formante einen zusätzlichen kleinen Aufwärtsbogen auf. Der Tonhöhenunterschied

innerhalb einer Formante ist variabel, durchweg jedoch gering. Die höchsten Anteile
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innerhalb einer Formante finden sich durchweg um die Lautmitte, die tiefsten vor-

nehmlich am Lautende, seltener auch noch am Beginn des Mauzers. Der Tonhöhen-
wechsel zwischen diesen Stellen beträgt höchstens 5:4, ist meist aber wohl noch ge-

ringer. Die Basalformante ist mit überwiegend hoher Amplitude in unterschiedlicher

Lage zwischen 0,2—0,7 kHz ausgebildet, teilweise ist sie auch spektral verwischt.

Mit zunehmender Tonhöhe der Mauzer verlagert sich die Basalformante in den

oberen Teil dieses Bereiches. Unterhalb der basalen Formante können noch Fre-

quenzanteile geringerer Intensität und spektraler Verteilung vorhanden sein. Häu-
fig sind innerhalb eines Lautes in unterschiedlicher Weise Nebenformanten geringer

relativer Intensität ausgebildet, so daß sich dann ein variabler Formantquotient er-

gibt; fehlen Nebenformanten, so lautet er 1:2:3:4: .. . Die hellklingenden Mauz-
formen bestehen oft nur aus wenigen Formanten.

2.6.2 Hauptruf (S.Abb. 109— 111)

Der Hauptruf stellt einen zu großer Lautstärke gesteigerten Mauzer dar, dessen

ursprünglicher Lautcharakter sich dadurch allerdings erheblich verändern kann.

Deutlich ist meist ein Tonhöhenabfall von der ersten zur zweiten Lauthälfte ausge-

bildet. Insgesamt sind die Hauptrufe von sehr unterschiedlicher Tonhöhe und
Klangartigkeit, sie sind vorwiegend recht kurz. Intensive Lautäußerungen der Leo-

parden sind ziemlich selten zu hören, so auch Hauptrufe. Am ehesten beobachtet

man sie noch bei Junge führenden Weibchen. Die Körperhaltung bei der Artikula-

tion dieser Lautform ist nicht fixiert, die Tiere rufen auch im Gehen, jedoch kaum
im Liegen. Die Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist sichtbar.

Die Maulöffnung während des Rufens ist variabel, in der ersten Lauthälfte aber

immer weiter als in der zweiten. In hellklingenden, intensiven Hauptrufen sind im

Rufbeginn die oberen Caninen in ihrer vollen Länge sichtbar. Auslösen lassen sich

diese Rufe, wenn man vertraute Tiere voneinander trennt oder ein Muttertier von

seinem/n Jungen. Die Tiere äußern dann neben Hauptrufen noch weitere intensive

Rufformen und auch das Mauzen. Eine Funktion des Hauptrufs ist damit wahr-

scheinlich die eines Kommunikationsmittels über größere Distanz, das den Zusam-

menhalt einer Gruppe von Individuen ermöglicht. Es wurde allerdings nie beobach-

tet, daß Leoparden auf die Hauptrufe eines vertrauten Artgenossen in signifikanter

Weise mit der gleichen Lautäußerung antworteten.

Diese Rufform ist vornehmlich von mittlerer bis hoher Intensität, sie bildet mit

den leiseren Mauzern ein Lautkontinuum mit fließendem Übergang. Die Intensi-

tätsverteilung im zeitlichen Ablauf des Rufes ist weitgehend gleichmäßig. Er ist ein

relativ kurzes Lautelement mit einer Dauer zwischen 0,4— 1,1 sec, aus mehreren

Einzellauten gekoppelte Formen wurden bisher nicht beobachtet. In homotypen und

heterotypen Lautfolgen sind Hauptrufe arhythmisch gereiht.

Sie setzen sich aus Frequenzanteilen im Bereich zwischen 0,2—7 kHz zusammen,

die meisten enthalten jedoch nur vereinzelt Anteile oberhalb 5 kHz, auch die hell-

klingenden Formen. In allen Rufen erreichen die Frequenzen zwischen 0,4— 3 kHz
große Amplitude, dabei liegt das Hauptgewicht immer unterhalb 1 kHz. Das In-

tensitätsmaximum in der Frequenzzusammensetzung findet sich durchweg um
0,7 kHz.

Die vorliegenden Hauptrufe weisen keine durchgehenden Lücken in ihrem Ablauf

auf, teilweise zeigen jedoch die Anteile um 1,5 kHz einen deutlichen Intensitätsab-

fall gegenüber den benachbarten. Im zeitlichen Verlauf ist die Frequenzzusammen-
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Setzung der Hauptrufe ziemlich gleichbleibend, meist setzen die Frequenzen im Be-

ginn des Lautes über den ganzen Bereich fast simultan ein, im Ende sind die Anteile

unter 1 kHz etwas gedehnt. Dieses Merkmal ist jedoch in den Lautspektrogrammen

durch den Halleffekt verstärkt. Die Frequenzverteilung ist ganz überwiegend spek-

tral und läßt nur im intensiven Basalbereich teilweise noch einzelne Formanten in

ihrem Verlauf erkennen, auch diese sind breit spektral verwischt. Damit sind weite-

re Auswertungen zum Formantaufbau nicht exakt möglich. Der deutlich hörbare

Tonhöhenunterschied im Verlauf der Hauptrufe kommt mit dadurch zustande, daß

im Beginn basale Anteile von relativ geringerer Amplitude als in der zweiten Laut-

hälfte sind.

2.6.3 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. H 2, Li 3, 118)

Der Hauptruf mit Nachstoßelement ist eine halblaute bis laute Rufform mit

deutlichem Unterschied zwischen einer hellerklingenden ersten Hälfte und einem

tieferklingenden, rauh geräuschhaften zweiten Teil, in dem meist ein rhythmischer

Intensitätswechsel wahrnehmbar ist. Diese Rufe sind durchweg kurz und von unter-

schiedlicher Tonhöhe und Geräuschhaftigkeit. Sie sind von Männchen und Weib-

chen ziemlich selten zu hören. Manchmal sind einige in Lautfolgen, meist zusammen

mit Mauzern und Hauptrufen, unregelmäßig und arhythmisch gereiht. Selten ist

ein Hauptruf mit Nachstoßelement auch als einleitendes Element strukturell in die

gegliederte Rufreihe des Leoparden integriert.

Die Tiere äußern diese Rufform vorzugsweise im Stehen, seltener in Bewegung

oder im Sitzen, liegende Leoparden rufen kaum intensive Lautformen. Die Mitar-

beit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist deutlich sichtbar in den laute-

ren Rufen, die Maulöffnung dabei ist variabel, im ersten Rufteil aber immer weiter

als in der tieferklingenden, eher geräuschhaften zweiten Lauthälfte. Die Oberlippe

ist wohl auch in den relativ hellen und intensiven Rufen im Beginn des Lautes nicht

so weit hochgezogen, daß die oberen Caninen in ihrer vollen Länge sichtbar sind.

Hauptrufe mit Nachstoßelement lassen sich mit einiger Sicherheit auslösen — oft

treten sie dann zusammen mit Mauzern, Hauptrufen oder auch der strukturierten

Rufreihe auf — , wenn man miteinander vertraute Tiere trennt oder Weibchen für

einige Zeit von ihren Jungen absperrt. Manche Tiere rufen bisweilen auch wenige

dieser Laute spontan. Der Hauptruf mit Nachstoßelement dürfte wohl die Funktion

haben, den Zusammenhalt zwischen einer Gruppe von Tieren über größere Distanz

hin aufrechtzuerhalten. Eine funktionale Trennung von dem ebenfalls intensiven

Hauptruf ist sicher nicht gegeben.

Hauptrufe mit Nachstoßelement sind durchweg von mittlerer bis großer Laut-

stärke, leise Rufe können allerdings bisweilen auch Ansätze zur Ausbildung eines

Nachstoßelements zeigen. Die Intensitätsverteilung im zeitlichen Rufverlauf ist ins-

gesamt ziemlich gleichmäßig, die zweite Lauthälfte, das Nachstoßelement, weist je-

doch einen internen rhythmischen Intensitätswechsel auf. Dieser ist strukturell im

Lautspektrogramm andeutungsweise sichtbar (s. Abb. 113) und wird bei halber Ab-

spielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät sehr deutlich. Diese Rufform ist relativ

kurz, im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,5—0,9 sec; nach den bisherigen

Beobachtungen sind weder die erste Rufhälfte noch das Nachstoßelement stärker

dehnbar. In den homotypen Lautfolgen und in heterotypen zusammen mit anderen

Rufformen sind zwischen den Einzelrufen keine regelmäßigen Abstände ausgebil-

det. Ist ein Hauptruf mit Nachstoßelement das einleitende Element der geglieder-
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ten Rufreihe des Leoparden und damit strukturell in diese integriert, so wird er

nicht wiederholt, sondern die Rufreihe setzt sich anschließend aus anderen Ruffor-

men zusammen.

Der Hauptruf mit Nachstoßelement kann Frequenzanteile zwischen 0,15 bis

7 kHz enthalten, die oberhalb 5 kHz sind aber nur schwach ausgebildet. Große

Amplitude haben die Anteile zwischen 0,5 — 4 kHz mit einem Übergewicht derje-

nigen unterhalb 2 kHz, die größte Intensität erreichen die Frequenzen um 0,6 kHz,

kaum weniger intensive finden sich um 1,5 kHz, manchmal auch noch höher. Vor-

herrschend ist das Intensitätsmaximum im Übergang zwischen der ersten Rufhälfte

und der zweiten, dem Nachstoßelement, ausgebildet. In der Frequenzzusammenset-

zung dieser Lautform des Leoparden lassen sich keine regelmäßigen Lücken feststel-

len, ihre zeitliche Veränderung im Rufverlauf zeigt einen größeren Anteil hoher

Frequenzen im Nachstoßelement gegenüber der hellerklingenden ersten Lauthälfte.

Die Frequenzverteilung im Hauptruf mit Nachstoßelement ist überwiegend bis

nahezu rein geräuschhaft spektral, läßt jedoch meist erkennen, daß der Anfangs-

teil noch eher andeutungsweise einen Formantaufbau besitzt als das Nachstoß-

element. Der Formantverlauf zeigt eine Bogenform, deren nahezu waagerecht aus-

laufender Schenkel im Nachstoßelement breit spektral überlagert ist. Die einzelnen

Formanten durchlaufen einen deutlichen Tonhöhenwechsel, der auch gut hörbar ist;

er beträgt zwischen ihren höchsten Anteilen um die Mitte der ersten Rufhälfte und

den tiefsten am Lautende — der Beginn liegt meist etwas höher — bis zu 2:1, in der

Mehrzahl der Rufe jedoch weniger. Dieser Tonhöhenunterschied im Rufverlauf

wird noch dadurch im Höreindruck verstärkt, daß die erste Rufhälfte reichhaltiger

an relativ intensiven Obertönen bis ungefähr 3 kHz als das Nachstoßelement ist.

Es sind überwiegend nur wenige Formanten ausgebildet — im Bereich unterhalb

2 kHz 3. Die Basalformante ist von großer Intensität und liegt zwischen 0,25 bis

0,6 kHz mit wenig variabler Frequenzzusammensetzung, darunter sind noch weni-

ger intensive Anteile spektraler Verteilung vorhanden. Der Formantquotient der

drei Formanten hoher Amplitude beträgt 1 :2:3.

2.6.4 Nachstoßer (s. Abb. 113—119)
Diese Rufform bildet zusammen mit einer weiteren das wesentliche Bauelement

der strukturierten Rufreihe des Leoparden. Der Nachstoßer ist ein kurzer, rauh ge-

räuschhafter Laut und ähnelt vom Höreindruck dem Nachstoßelement im Haupt-

ruf mit Nachstoßelement. Ein interner rhythmischer Intensitätswechsel im Verlauf

dieser Lautform ist deutlich zu hören. Meist sind Nachstoßer im Zusammenhang der

gegliederten Rufreihe dieser Art ausgebildet, seltener auch einzeln oder zu wenigen

in arhythmischer Folge im Anschluß an einen Hauptruf mit Nachstoßelement oder

Hauptruf. In Anbetracht der relativ geringen Lautgebungsaktivität des Leoparden

sind sie nicht häufig. Als Elemente der Rufreihe sind sie jedoch regelmäßig bei rolli-

gen Weibchen zu beobachten, wenn diese während der Hitzeperiode ohne Männ-

chen sind. Die Tiere rufen die schwachen Nachstoßer außerhalb des Zusammenhangs

der Rufreihe in beliebiger Körperhaltung, auch in der Bewegung, allerdings kaum

im Liegen, während der Rufreihenartikulation ist die Körperhaltung dagegen weit-

gehend fixiert. Die Tiere erzeugen die Nachstoßer dann überwiegend im Stehen mit

Vorder- und Hinterbeinen jeweils nebeneinander, der Hals ist gestreckt und der

Kopf leicht gesenkt. Die Nachstoßer werden exspirativ gebildet, die Mitarbeit der

Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung im Zusammenhang der Rufreihe ist deut-

55

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



lieh sichtbar. Das Maul ist dabei nur gering geöffnet, die oberen Caninen sind durch

die Oberlippen bedeckt. Auslösung und Funktion der Nachstoßer sind in ihrer Aus-

prägung im Zusammenhang der strukturierten Rufreihe zu sehen und werden dort

besprochen.

Die Nachstoßer im vollrhythmischen Teil der Rufreihe sind von mittlerer bis

großer Intensität, in ihrem Anfang und am Ende kommen auch leise Formen vor.

Die einzelnen Nachstoßer im Anschluß an einen Hauptruf oder Hauptruf mit

Nachstoßelement sind vorwiegend von geringer Intensität. Beide Ausbildungen die-

ses Lautes sind in der folgenden Auswertung getrennt aufgeführt, soweit sie sich in

dem jeweiligen Merkmal unterscheiden.

In den separaten Nachstoßern ist der interne rhythmische Intensitätswechsel auch

im Lautspektrogramm deutlich ausgebildet (s. Abb. 116, 118), die Zahl der Einzel-

lautstöße beträgt je nach Dehnung zwischen ungefähr 10— 25. Diese sind um
0,02 sec lang, die Phasen des Intensitätsabfalls dauern am Lautbeginn ca. 0,01 sec,

am Ende um 0,02 sec. Das gleiche Merkmal ist in den intensiven Nachstoßern in der

Rufreihe oft nur angedeutet (s. Abb. 115), ist jedoch gut zu hören und wird bei hal-

ber Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät sehr auffällig. Hier beträgt die

Anzahl der Einzellautstöße ca. 10— 12. Die Länge der Nachstoßer ist im vollrhyth-

mischen Abschnitt der Rufreihe weitgehend konstant; gedehnte Formen können am
Ende der Rufreihe auftreten, separate Nachstoßer sind häufiger ebenfalls gedehnt

(s. Abb. 118). Diese dauern dann bis zu 0,9 sec mit auch größeren Abständen der

Einzellautstöße, die Nachstoßer innerhalb einer Rufreihe dauern zwischen 0,3 bis

0,4 sec. Im vollrhythmischen Teil der Rufreihe folgen die Nachstoßer in regelmäßi-

gen Abständen aufeinander, innerhalb von 2 sec 2— 3 Rufe, höchstens 4, die Pausen

zwischen den Lauten sind dabei zwischen 0,3—0,5 sec lang. Hierbei bleibt jedoch zu

bedenken, daß normalerweise zwischen jeweils zwei Nachstoßern innerhalb der

Rufreihe noch eine weitere Rufform ausgebildet ist. Am Aufbau der intensiven

Nachstoßer innerhalb der strukturierten Ruffolge sind Frequenzen im Bereich von

0,15 — über 7 kHz beteiligt, die Anteile oberhalb 4 kHz dabei teilweise nur

schwach. Frequenzen großer Amplitude finden sich im wesentlichen unterhalb

4 kHz, in einigen Rufen allerdings auch bis 6 kHz. Die höchste Intensität erreichen

die Frequenzen unterhalb 1 kHz, hier aber in wechselnder Lage bei 0,25 oder 0,85

kHz, kaum weniger intensiv sind Anteile zwischen 2 und 3 kHz. In den einzelnen

Nachstoßern im Anschluß an einen Hauptruf oder Hauptruf mit Nachstoßelement

lassen sich — im oberen Bereich in der Analyse durch ihre relativ geringe Intensität

beeinträchtigt — Frequenzanteile zwischen 0,15 bis etwa 6 kHz nachweisen, die

großer Amplitude finden sich unterhalb 3 kHz, im wesentlichen unterhalb 1 kHz,

wo das Intensitätsmaximum meist im Bereich unter 0,5 kHz liegt. In beiden Ausbil-

dungsformen des Nachstoßers besteht um 1,4 kHz eine weitgehende Lücke in der

Frequenzzusammensetzung, in ihrem zeitlichen Verlauf ist ihr Frequenzaufbau

ziemlich gleichbleibend mit fast simultanem Einsetzen aller Anteile im Beginn des

Lautes und ebensolchem Abbrechen an seinem Ende. In den intensiven Nachstoßern

im Zusammenhang der strukturierten Rufreihen ist die Frequenzverteilung ganz

überwiegend spektral, in manchen ist basal der Bogenverlauf einzelner Formanten

noch zu erkennen, diese sind aber auch spektral breit verwischt. Aus diesem Grund
ist auch der geringe Tonhöhenunterschied in ihrem Verlauf nicht meßbar. Die Ba-

salformante ist von großer Amplitude und im Bereich zwischen 0,2—0,35 kHz mit

variabler Zusammensetzung ausgebildet, darunter sind noch weniger intensive Fre-
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quenzen spektraler Verteilung vorhanden. Unterhalb von 1 kHz sind meist nur

2 Formanten in ihrem Verlauf zu erkennen, der Formantquotient beträgt 1:2. Die
einzelnen Nadistoßer außerhalb einer Rufreihe sind rein spektral in ihrer Frequenz-

verteilung.

2.6.5 Vorstoßer (s. Abb. 114, 115, 117)

Diese meist wenig intensive Rufform stellt neben den vorher behandelten Nach-
stoßern das zweite Bauelement der strukturierten Rufreihe des Leoparden dar. Vor-

stoßer sind kurze Laute rauh geräuschhaften Charakters, sie werden inspirativ er-

zeugt. Ein rhythmischer interner Intensitätswechsel in ihrem Verlauf ist in den relativ

intensiveren Formen deutlich zu hören. In der gegliederten Ruffolge des Leoparden
entsteht der Fiöreindruck, daß die Tiere vor der Artikulation der lautstärkeren

Nachstoßer lauthaft im Vorstoßer einatmen. Diese Rufform wurde bisher nur im
Zusammenhang der Rufreihe beobachtet, besonders an ihrem Beginn und gegen ihr

Ende kann sie häufig auch fehlen. Zudem zeigen die einzelnen Individuen einen

recht unterschiedlichen Grad der Ausbildung dieses Lautelements in ihren Rufrei-

hen. Da die Tiere diese nicht oft äußern, treten damit auch die Vorstoßer nur bis-

weilen auf. Regelmäßig hört man sie nur von rolligen Weibchen, wenn diese wäh-
rend der Fiitzepenode ohne Männchen gehalten werden. Die Körperhaltung bei der

Artikulation der Vorstoßer entspricht der vorherrschenden während der Rufreihe

— die Tiere rufen meist im Stehen mit den Vorder- und Hinterbeinen jeweils zu-

sammen, gestrecktem Hals und leicht gesenktem Kopf, die Mitarbeit der Rumpf-
muskulatur bei der Lauterzeugung ist deutlich. Hier ist natürlich nicht zwischen dem
Anteil der Entspannung der Muskulatur zwischen den exspirativen Nachstoßern

und dem Anteil der aktiven Muskelarbeit zur Artikulation der inspirativen Vorsto-

ßer zu trennen. Die Maulöffnung verändert sich während des Vorstoßers gegenüber

der bei den Nachstoßern nur wenig. Das Maul ist noch etwas mehr geschlossen, die

Oberlippen bedecken die oberen Caninen in ihrer vollen Länge. Auslösung und
Funktion der Vorstoßer sind im Zusammenhang ihrer Ausbildung in der struktu-

rierten Rufreihe des Leoparden zu sehen und werden dort behandelt.

Die Intensität der Vorstoßer ist gering bis mittel und schwankt im Verlauf der

Rufreihe. Der rhythmische Intensitätswechsel im Verlauf des Lautes ist meist im
Lautspektrogramm in den relativ lauteren Formen deutlich (s. Abb. 115). Die aus-

gewerteten Laute setzen sich aus zwischen 3 bis über 10 Einzellautstößen von 0,015

bis 0,02 sec Dauer zusammen, die letzten Impulse vor dem anschließenden Nach-

stoßer sind die intensivsten. Die dazwischenliegenden Phasen geringerer Amplitude

sind zwischen 0,02—0,03 sec lang. Die Dauer der Vorstoßer schwankt mit ihrer un-

terschiedlichen Intensität im Verlauf der Rufreihe und bei den einzelnen Individuen

zwischen 0,08 und 0,5 sec. Hierbei ist jedoch zu berücksichtigen, daß die schwachen

Formen aus aufnahmetechnischen Gründen nicht voll erfaßbar sind. Im vollrhyth-

mischen Teil der Rufreihe werden die Vorstoßer in regelmäßigen Abständen wie-

derholt, innerhalb von 2 sec rufen die Tiere 2— 3, höchstens 4, dieser Rufe; die Pau-

sen zwischen den einzelnen Lauten betragen 0,4—0,5 sec, innerhalb dieses Zeitraums

ist je ein Nachstoßer ausgebildet, beide Rufformen alternieren in rhythmischer Ab-
folge. Der Frequenzbereich der Vorstoßer kann Anteile von 0,15 bis über 7 kHz
umfassen. Aus den angeführten Zusammenhängen bei der Aufzeichnung leiser Laut-

elemente in einer Folge wesentlich intensiverer sind im Lautspektrogramm meist

nur Frequenzanteile unterhalb 3 kHz nachweisbar, oft noch mehr auf den basalen
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Bereich beschränkt. Große Amplitude haben die Anteile unterhalb 1 kHz, hier er-

reichen die Vorstoßer auch um 0,25 und kaum schwächer um 0,85 kHz ihr Inten-

sitätsmaximum. Eine regelmäßige Lücke in der Frequenzzusammensetzung dieser

Rufform findet sich um 1,4 kHz, im Rufverlauf ist der Frequenzaufbau nahezu

gleichbleibend mit fast simultanem Einsetzen der Anteile im Beginn des Lautes und

ähnlichem Abbrechen an seinem Ende. Die Frequenzverteilung im Vorstoßer ist

überwiegend geräuschhaft spektral, läßt jedoch teilweise im basalen Bereich wenige

Formanten mit flachem Bogenverlauf erkennen. Der Tonhöhenunterschied inner-

halb einer Formante ist nicht meßbar gering, alle Formanten sind zudem breit

spektral verwischt. Die Basalformante ist um 0,25 kHz ausgebildet und hat die re-

lativ höchste Amplitude, meist ist nur noch eine weitere vorhanden, der Formant-

quotient beträgt 1 :2. Unterhalb der Basalformante sind noch weitere Anteile gerin-

gerer Intensität und spektraler Verteilung vorhanden.

2.6.6 Strukturierte Rufreihe (s. Abb. 114, 115, 117, 119, 123—125)

Auch die Rufreihe des Leoparden wird häufig als Sägereihe bezeichnet, auf den

entscheidenden Unterschied im Höreindruck und Aufbau zu der mit dem gleichen

Terminus bedachten Rufreihe des Jaguars weist Reschke (1960) hin. Der Leopard

erzeugt innerhalb seiner Rufreihe meist während der Ein- und Ausatmungsphase je

einen Laut, so daß sie klanglich an eine durch Holz hin und her gezogene Säge er-

innert. Beim Jaguar dagegen entsteht der Eindruck einer nur in einer Richtung

durch Holz geführten Säge, denn dieser erzeugt normalerweise nur in der Aus-

atmungsphase einen Laut. Die Rufreihe des Leoparden enthält nicht viele Einzel-

rufe und ist relativ kurz, ihr Rhythmus erscheint wegen der Lautgebung in beiden

Phasen der Atmung schnell, ihr Klang ist entsprechend dem Lautcharakter der sie

zusammensetzenden Rufformen rauh geräuschhaft. Sie baut sich im wesentlichen

aus den inspirativen Vor- und den exspirativen Nachstoßern in alternierender Ab-

folge auf, je ein Vor- und Nachstoßer bilden eine „Lauteinheit". Bisweilen ist als

einleitender Ruf ein Hauptruf mit Nachstoßelement strukturell in die Rufreihe in-

tegriert. Die Rufreihe stellt ein zusammenhängendes Lautgebilde („Gestalt") dar,

das bei aller Variation durch seinen arttypischen Aufbau hinsichtlich der beteiligten

Einzelrufformen, ihrer Abfolge, des internen Intensitätsverlaufs und der Ruf- und

Pausendauern in seinem Ablauf gekennzeichnet ist. Die strukturierte Rufreihe des

Leoparden ist eine einstrophige heterotype Langfolge (Tembrock 1960 b). Vor einer

Rufreihe artikulieren die Tiere manchmal Mauzer, Hauptrufe, Hauptrufe mit

Nachstoßelement und selten auch separate Nachstoßer in arhythmischer Folge. Die-

se Rufe sind strukturell nicht in die Rufreihe integriert, und die Lautfolgen haben

ebenfalls keinen regelmäßigen Aufbau.

Innerhalb der gegliederten Rufreihe können als wesentliche Bauelemente die Vor-

und Nachstoßer und als einleitender Ruf der Hauptruf mit Nachstoßelement aus-

gebildet sein, letztere fehlen jedoch häufig. Auch die Vorstoßer können am Anfang

und Ende der Rufreihe fehlen, so daß sie sich in diesen Abschnitten dann nur aus

Nachstoßern zusammensetzt. Selten fehlen auch im vollrhythmischen Teil der Ruf-

reihe einzelne Vorstoßer. Kurze Rufreihen geringer Intensität können nur aus

Nachstoßern bestehen. Die Anzahl der Einzelrufe in einer Rufreihe ist variabel,

nach den bisher vorliegenden Beobachtungen ist es andererseits aber wahrscheinlich,

daß für dasselbe Individuum diese Anzahl in seinen intensiven Rufreihen recht kon-

stant ist. Dies bedeutet nicht, daß nicht alle Tiere bisweilen Rufreihen ganz abwei-
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chender Zusammensetzung rufen können. Voll ausgebildete Rufreihen bestehen

aus ca. 15—40 Rufen, wenn man Vor- und Nachstoßer als separate Einzellaute be-

trachtet, wertet man sie als zusammenhängende Lauteinheit, so bedeutet dies unge-

fähr 9—20 Rufe pro Rufreihe, dabei Ist zu berücksichtigen, daß biswellen einzelne

Vorstoßer fehlen. Nach dem vorliegenden Tonbandmaterlal setzt sich die Rufreihe

des Leoparden durchschnittlich aus 12— 17 dieser Lauteinheiten zusammen, also aus

relativ wenig Lauten bei geringer Varianz. Allgemein sind Leoparden wenig ruf-

freudig, und die Rufreihe ist In beiden Geschlechtern nicht häufig zu vernehmen,

die Männchen rufen sie aber wohl eher bisweilen spontan. Weibchen äußern die

Rufreihe regelmäßig und häufig, wenn sie rollig sind und kein Kater anwesend ist.

Die Körperhaltung während der Artikulation der strukturierten Rufreihe Ist ziem-

lich weltgehend fixiert, besonders in ihrem intensiven vollrhythmischen Teil. Die

Tiere rufen Im Stehen mit Vorder- und Hinterbeinen jeweils nebeneinander, der

Hals Ist gestreckt, bei leicht nach unten gesenktem Kopf. Im Beginn und Ende der

Rufreihe können die Tiere auch In Bewegung sein. Die Mitarbeit der Körpermusku-

latur bei der Lauterzeugung in der Rufreihe Ist deutlich mit Ein- und Ausatmungs-

phase während der Vor- bzw. Nachstoßerartikulation. Das Maul Ist während der

Rufserie nahezu unverändert nur mittelweit geöffnet, die Oberlippe bedeckt meist

die oberen Canlnen in ihrer ganzen Länge. Ist als einleitender Ruf der Rufreihe ein

Hauptruf mit Nachstoßelement ausgebildet, so ist In dessen erster Lauthälfte das

Maul weiter geöffnet, jedoch kaum so weit, daß die oberen Canlnen voll sichtbar

sind. Die Auslösung der Rufreihenartikulation bei rolligen weiblichen Tieren in Ab-

wesenheit eines Männchens Ist eindeutig, denn sowie Im Verlauf der Hitzeperiode

ein Kater mit dem Weibchen zusammengelassen wird, ruft dieses nicht mehr. Weib-

chen, die während der gesamten Dauer des Östrus mit einem Männchen zusammen

sind, rufen nach den bisherigen Beobachtungen während dieser Zeit gar nicht. In

keinem Fall antworteten Artgenossen auf die Rufreihe eines Leoparden mit der

gleichen Lautäußerung in signifikanter Weise. Trennt man die Partner eines ver-

trauten Paares oder einer Gruppe voneinander, so beginnt häufig eines der Tiere zu

rufen und hört damit wieder auf, sobald es wieder mit dem(n) anderen zusammen

Ist. Die Funktion der Rufreihe dürfte wohl darin liegen, den Zusammenhalt zwi-

schen miteinander vertrauten Tieren über größere Distanz zu gewährleisten und

durdi Lokallsatlon des rufenden Tieres dessen Auffinden zu ermöglichen, wie Im

Falle der rolligen Weibchen. Ebenso Ist es möglich, daß sich Tiere, die Ihren Standort

mit dieser lautstarken Rufreihe kundtun, ausweichen, was durch die Beobachtungen

von Eisenberg and Lockhart (1972, zit. n. Ewer 1973) zum Territorialverhalten

des Leoparden wahrscheinlich Ist.

Als zusammenhängendes Lautgebilde Ist die strukturierte Rufreihe von ziemlich

gleichbleibender mittlerer bis hoher Intensität, trotz teilweiser, individuell ver-

schiedener Schwankungen der Lautstärke in ihrem Verlauf. Die Intensität der Vor-

und Nachstoßer Ist zu trennen, letztere sind die intensiveren Rufe und bestimmen

damit die Lautstärke der Rufreihe. Die Vorstoßer haben häufig eine wesentlich ge-

ringere Amplitude oder fehlen stellenweise sogar ganz. Die einzelnen Individuen

weisen deutliche Unterschiede im Intensitätsverhältnis dieser beiden Rufformen in

Ihren Rufreihen auf. Der manchmal als einleitender Ruf ausgebildete Hauptruf mit

Nachstoßelement Ist von mittlerer bis großer Lautstärke, darauf folgen ein oder

wenige Nachstoßer meist geringer Amplitude, Vorstoßer fehlen dort häufig; ebenso

Ist der vorherrschende Intensitätsverlauf auch im Beginn von Rufreihen ohne
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Hauptruf mit Nachstoßelement als einleitendem Ruf. Danach erreichen die Nach-

stoßer schnell relativ hohe Amplitude, die im weiteren rhythmischen Verlauf ziem-

lich gleich bleibt, erst die letzten Rufe fallen in ihrer Lautstärke wieder ab. Hier

löst sich der Rhythmus der Rufreihe auf, und die Vorstoßer sind dort wieder von

geringer Amplitude oder nicht ausgebildet. Im Mittelabschnitt der Rufreihe sind die

Vorstoßer meist von ungefähr konstanter geringer bis mittlerer Intensität, sie kann

aber auch hier noch variieren. Insgesamt scheint die absolute und damit auch relati-

ve Intensität der Vorstoßer im Vergleida mit dem jeweils dazugehörigen Nachsto-

ßer bis kurz vor Ende der Rufreihe anzusteigen. Nach dem bisher gesammelten

Tonbandmaterial erscheint es möglich, daß neben der wohl individualtypischen re-

lativen Ausbildung der Vorstoßer auch ihre Intensitätsveränderung im Verlauf der

strukturierten Rufreihe für ein Individuum kennzeichnend ist. Diese Zusammen-

hänge müssen jedoch anhand weiteren Materials noch überprüft werden. Die Länge

der Rufreihen zeigt angesichts der Varianz der Anzahl der sie zusammensetzenden

Rufelemente eine Schwankungsbreite von 7— 18 sec, die Mehrzahl der aufgezeich-

neten Rufreihen ist nicht länger als 13 sec. Bestimmend für die Rufreihendauer ist

neben der Anzahl der Einzelrufe die Geschwindigkeit ihrer Abfolge, der Rufreihen-

rhythmus, sowie wohl auch der Grad der Vorstoßerausbildung — alle Merkmale in

wahrscheinlich individualkennzeichnender Ausprägung. So bestehen die intensiven

Rufreihen eines "Weibchens V durchschnittlich aus 17 Lauteinheiten (Vor- und Nach-

stoßer als ein Laut zusammengefaßt) und dauern bei schwacher Vorstoßerausbil-

dung im Mittel 11,4 sec; die Rufreihen eines Männchens mit deutlicher Ausbildung

der Vorstoßer umfassen durchschnittlich 16 Lauteinheiten und haben eine mittlere

Dauer von 13,8 sec. Ein weiteres Weibchen Su mit deutlichen Vorstoßern bildet in

ihren Rufreihen im Mittel 1 1 Lauteinheiten aus, diese Reihen sind durchschnittlich

9,6 sec lang. Von unterschiedlichen individualtypischen Anzahlen von Einzelrufen

berichten auch Eisenberg and Lockhart (1972, zit. n. Ewer 1973). Die Einzelruf-

längen sind im Rufreihenverlauf in arttypischer "Weise weitgehend gleich, für die

Nachstoßer mit 0,3—0,4 sec, die Varianz ist bei einem einzelnen Individuum im

vollrhythmischen Absdinitt seiner Rufreihe meist noch geringer; an ihrem Ende tre-

ten auch gedehnte Nachstoßer auf. Die Länge der Vorstoßer schwankt mit ihrer im

Verlauf der Rufreihe und bei den einzelnen Individuen unterschiedlichen relativen

Intensität zwischen 0,08—0,5 sec, ist aber im vollintensiven rhythmischen Teil der

Rufreihe für dasselbe Individuum ziemlich konstant, je nach der relativen Ausbil-

dung zwischen ungefähr 0,2—0,3 sec. Die Länge der Pausen zwischen den einzelnen

Nachstoßern ist für dasselbe Tier im vollrhythmischen Teil der Rufreihe weitgehend

konstant, aber auch intraspezifisch im vorliegenden Tonbandmaterial nur im Be-

reich von 0,3— 0,5 sec variabel, ähnlich wie für die Pausen zwischen den Vorsto-

ßern. Der Abstand zwischen dem inspirativen Vorstoßer und dazugehörigem exspi-

rativen Nachstoßer ist bei voller Ausbildung sehr kurz, meist nur 0,01—0,02 sec,

oft sind beide Artikulationsphasen auch ganz verschmolzen. Die Pause zwischen

Nachstoßer und folgendem Vorstoßer ist wegen des unterschiedlichen Grades der

relativen Ausbildung der Vorstoßer variabel, bei Tieren mit deutlicher Vorstoßer-

ausprägung im vollrhythmischen Teil der Rufreihe jedoch meist unter 0,1 sec. Der

Beginn und das Ende der Rufreihe haben eine ab- bzw. zunehmend gedehnte Abfol-

ge der Einzelrufe. Das Rhythmusbild wird von den intensiveren Nachstoßern ge-

prägt, erscheint jedoch bei im Verlauf der Rufreihe unterschiedlicher Ausbildung der

Vorstoßer manchmal etwas unregelmäßig. Die Rufreihe des Leoparden ist also in
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ihrem Rhythmus arttypisch und wahrscheinlidi zusätzlich individualkennzeichnend

(s. Tembrock 1965), indem die Rhythmusparameter eines Einzeltieres nur in einem
gegenüber dem Artspielraum besdiränkten Bereich variabel sind. Ein geschledits-

spezifischer Unterschied in der Rufreihenausbildung, wie ihn Ulmer (1966) anführt,

kann zum gegenwärtigen Stand der Untersuchung nicht bestätigt werden. Weitere

Fragen im Hinblick auf vielleicht vorhandene charakteristische Unterschiede zwi-

sdien den Rufreihen einzelner Leoparden-Subspezies lassen sidi nur auf der Grund-
lage eines sehr umfangreidien Tonbandmaterials klären, das es erlaubt, statistisdi

einwandfrei intraindividuelle, intersexuelle und intraspezifisdie Varianz (Tem-
brock 1965) gegeneinander abzugrenzen.

2.6.7 Nieslaut (s. Abb. 120—122)
Der Nieslaut ist ein sehr kurzer Laut geringer Intensität von dumpfem Klang,

meist folgen einige schnell nacheinander. Er erinnert vom Höreindruck an ein Nie-

sen, einen explosiv hervorgebrachten Luftstoß, und ist rein geräuschhaft. "Wahr-

scheinlich bezieht sich das „puffing", das Schaller (1972) in einer tabellarischen Zu-
sammenstellung als Lautäußerung des Leoparden aufführt, ebenfalls auf dieses

Lautelement. Gleiches gilt für das „Klopfen", wie Reschke (1960) es beschreibt;

Hemmer (1966) erwähnt das Prusten auch für den Leoparden und sieht es neben
eigenen Beobachtungen durch Angaben anderer Autoren bestätigt. Audi hier dürfte

es sich um den Nieslaut handeln; eine strukturell als Prusten einzuordnende Laut-

äußerung des Leoparden ließ sich im Verlauf dieser Untersuchung nicht bestätigen.

Allgemein ist der Nieslaut selten zu beobachten, einzelne mit dem Menschen ver-

traute Tiere äußern ihn jedoch relativ häufig; regelmäßig kann man ihn audi von
Junge führenden Weibchen vernehmen. Die Tiere erzeugen den Nieslaut in beliebi-

ger Körperhaltung, bei der Artikulation zieht sich die Rumpfmuskulatur kurz ruck-

artig zusammen. Das Maul bleibt geschlossen, die Oberlippen sind ganz leicht ange-

hoben und weichen geringfügig unterhalb des Rhinariums auseinander, audi die Na-
senlöcher erweitern sich etwas. Bis jetzt ließ sich nicht überprüfen, wie weit diese

Lautform des Leoparden kehlig und/oder nasal erzeugt und ausgeformt ist. Ein

explosiver Luftstoß durch die Nase ist sicherlich entscheidend beteiligt, denn erkäl-

tete Tiere werfen bei der Lautartikulation oft auch Nasenschleim mit aus.

Der Nieslaut eines Leoparden löst häufig die gleiche Lautäußerung bei Artgenos-

sen aus, manche Tiere antworten auch auf eine Imitation des Lautes durdi den Be-

obaditer, dies jedodi recht selten. Weibchen mit Jungen äußern den Nieslaut oft

spontan und fast immer bei Annäherung an die Jungen. Bisweilen beobachtet man
diese Lautform bei miteinander spielenden Tieren und bei Männchen in der Paa-

rungseinleitung. Leoparden geben ziemlich regelmäßig den Nieslaut von sich, wenn
man miteinander vertraute Tiere nach einiger Zeit der Trennung wieder zusammen-
läßt. Dieses Lautelement hat nach den bisherigen Beobachtungen die Funktion eines

Lock- und Beschwichtigungslautes.

Der Nieslaut ist von geringer Intensität, fällt jedoch als kurzer, explosiv hervor-

gestoßener Laut im Nahbereich auf. Die einzelnen Laute sind in sich von homogener
Intensitätsverteilung, sie setzen gleich mit hoher Amplitude ein und brechen abrupt

wieder ab. Sind mehrere Nieslaute (meist 2 oder 3) gereiht, so ist überwiegend der

letzte Einzellaut der relativ intensivste. Die Nieslaute sind mit einer Dauer zwi-

schen 0,08—0,14 sec sehr kurz, die Mehrzahl dauert um 0,1 sec. Sie sind bisweilen

zusammen mit Mauzern oder anderen Rufformen heterotvp gereiht, in diesen Laut-
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folgen bestehen zwischen den einzelnen Lauten keine regelmäßigen Pausen. Homo-
type Nieslaut-Reihen sind ebenfalls arhythmisch gereiht. Die Abstände zwischen

den einzelnen Nieslauten in „Lautgruppen" von 2 oder 3 Einzellauten (möglich

wohl bis zu ca. 10) betragen 0,12—0,5 sec, durchweg sind sie wahrscheinlich kürzer

als 0,3 sec. Reschke (1960) beschreibt das „Klopfen" des Leoparden als rhythmisch

gereiht. Nach den bisher vorliegenden Lautanalysen läßt sich dies nicht bestätigen.

Der Nieslaut enthält Frequenzanteile zwischen 0,2 — über 7 kHz, die ziemlich

gleichmäßig über den gesamten Bereich verteilt sind. Wo in einzelnen Lauten höhere

Frequenzen im Lautspektrogramm fehlen, ist dies auf aufnahmetechnische Zusam-

menhänge und die relative Intensität des Lautes zurückzuführen. Anteile großer

Amplitude finden sich vorwiegend von 2— 5 kHz, bisweilen auch noch etwas tiefer

und höher. Das Intensitätsmaximum ist mit geringfügig wechselnder Lage um
3 kHz ausgebildet. Die Frequenzzusammensetzung dieser Lautform des Leoparden

weist keine regelmäßigen Lücken auf und ist in ihrem zeitlichen Verlauf gleichblei-

bend, im Beginn setzen alle Anteile simultan ein, am Lautenede brechen sie ebenso

wieder ab. Die geringe Dehnung dort in den Lautspektrogrammen ist auf den Hall-

effekt zurückzuführen. Nieslaute sind in ihrer Frequenzverteilung rein geräuschhaft

spektral.

2.6.8 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Die Weibchen äußern bei der Begattung — meist auch schon davor — ein weiches

in- und exspiratives Grollen, das gegen Ende der Kopula zunehmend härteren

Staccato-Charakter annimmt und beim Herumwerfen gegen das Männchen am En-

de des Deckakts in Fauchen, Spucken u. ä. Lautformen umschlägt. Die Lautäuße-

rung der Männchen beginnt wahrscheinlich im Augenblick der vollständigen Im-

missio Penis. Sie ist ein gedehnter, gurgelnder Mauzlaut mittlerer Intensität, der

manchmal auch in Einzellaute aufgelöst sein kann; er bricht mit dem Ende der Paa-

rung ab.

2.7 Löwe (Panthera leo)

Spezielle Untersuchungen unter Berücksichtigung der Lautformen dieser Art sind

Hemmer (1966), Leyhausen (1950), Reschke (1960, 1966), Schaller (1972),

Schenkel (1966), Tembrock (1962), Ulmer (1966); einige Beobachtungen enthal-

ten auch Veröffentlichungen wie Adamson (1960) oder Guggisberg (1960). Als

auffälligste Lautäußerung wird das Brüllen, die rhythmische Rufreihe des Löwen,

beschrieben, weiterhin eine große Vielfalt von Mauzlauten. Mit Termini wie Grun-

zen, Brummen u. ä. bedachte Laute lassen sich nur schwer eigenen Beobachtungen

definitiv zuordnen. Hemmer (1966) interpretiert einige Angaben anderer Autoren

(u. a. Stanek 1956) als Prusten des Löwen, Schaller (1972) nennt das „puffing"

als dem Prusten entsprechende Lautäußerung. Löwen sind allgemein, mit allerdings

auch erheblichen individuellen Unterschieden, ruffreudig, die Männchen wohl noch

etwas mehr als die Weibchen, die vorherrschende Lautäußerung ist die intensive

Rufreihe. Meist rufen mehrere Tiere gleichzeitig im sogenannten Chorbrüllen, wenn
auf die Rufreihe eines Tieres hin einige oder alle anderen einer Gruppe (eines Ru-

dels) mit ihrer Rufreihe einfallen. Weitere Lautelemente des Löwen treten regel-

mäßig im Zusammenhang der Jungenaufzucht auf, ebenso ist die Paarung in beiden

Geschlechtern von spezifischen Lautformen begleitet.
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2.7.1 Mauzen (s. Abb. 126—130)
Löwen äußern eine große Vielfalt leiser bis halblauter Mauzer sehr unterschiedli-

cher Klangartigkeit, Tonhöhe und Dauer. Sie sind teilweise ungewöhnlich hell an-

gesichts der Körpergröße der Tiere und besitzen einen deutlichen internen Tonhö-
henwechsel, die meisten klingen jedoch dumpf („moaning"). Typisch für die Mauz-
laute des Löwen ist, daß sie häufig zweisilbig oder ganz getrennt zweiteilig mit

einem leisen Anlaut und intensiverem Hauptteil ausgebildet sind. Sie sind relativ

häufig, mit großer Regelmäßigkeit beobachtet man sie bei Junge führenden "Weib-

chen. Am Beginn einer strukturierten Rufreihe können wenige Mauzer als einlei-

tende Rufe ausgebildet sein. Die Tiere äußern diese Lautform in beliebiger Körper-
haltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist nicht oder

kaum sichtbar. Auch das Maul bleibt dabei oft weitgehend geschlossen oder wird
nur geringfügig geöffnet. Neben der häufigen Spontanartikulation der Mauzer bei

weiblichen Tieren mit Jungen läßt sich diese Lautäußerung mit großer Sicherheit

auslösen, wenn man die Jungtiere von der Mutter trennt. Rufen dann auch die Jun-
gen, so antwortet die Mutter jeweils auf deren Rufe hin und gibt auch noch einige

Mauzer ab, nachdem sie wieder mit ihren Jungen zusammen ist. Gleiches kann man
beobachten, wenn man miteinander vertraute Tiere eines Paares oder einer größe-

ren Gruppe trennt und nach einiger Zeit wieder zusammenläßt. Häufig ist es aller-

dings so, daß nur eines der Tiere mauzt, ohne daß andere mit der gleichen Laut-

äußerung antworten. Die Funktion der Mauzer dürfte wohl darin liegen, den Zu-
sammenhalt einer Gruppe von Tieren im Nahbereich zu gewährleisten, besonders

von Weibchen mit Jungen.

Die Intensität der Mauzer ist gering bis mittel, die zeitliche Veränderung der Inten-

sität im Rufverlauf ist in den zweisilbigen oder -teiligen Ausbildungen der Laute

deutlich. Der kurze Anlaut ist vorwiegend weniger intensiv als der folgende Haupt-
teil des Mauzers, in den zweiteiligen Formen des Lautes können beide Komponen-
ten bis zu 0,1 sec getrennt sein. Neben diesen Mauzformen kommen auch einteilige,

zusammenhängende mit weitgehend gleichbleibender Lautstärke vor. Dieses Laut-

element des Löwen ist unterschiedlich lang, es dauert zwischen 0,4— 1,8 sec, der An-
laut zwischen 0,15 und 0,3 sec; (in den zweiteiligen Formen ist die Lautdauer aus

beiden Komponenten einschließlich der Zwischenphase ohne Lauterzeugung ad-

diert). Aus mehreren Einzelmauzern gekoppelte Formen wurden beobachtet, konn-

ten aber bisher nicht aufgezeichnet werden. In homotypen Lautfolgen sind Mauzer
arhythmisch gereiht. Sind sie am Anfang der strukturierten Rufreihe des Löwen
ausgebildet (Anzahl: 1— 3), so sind diese in deren Rhythmus integriert. Die Pau-

se(n) zwischen den Mauzern ist (sind) in diesem Teil der Rufserie meist über 2 sec

lang. Mit dem wechselnden Klangcharakter dieses Lautelements ist auch der Fre-

quenzbereich, aus dem es sich zusammensetzt, sehr unterschiedlich. Tiefklingende

sind in ihrem Aufbau weitgehend auf Anteile unterhalb 1 kHz beschränkt (s.

Abb. 126), helle können Frequenzen bis 7 kHz enthalten (s. Abb. 129), auch in die-

sen sind jedoch die basalen Anteile vorherrschend. Der Anlaut enthält nur Frequen-

zen unterhalb 1 kHz. Alle Mauzer haben ihre tiefsten Frequenzanteile zwischen

0,2—0,3 kHz. Große Amplitude erreichen in allen Ausbildungen dieses Lautes die-

jenigen unter 1 kHz, in sehr hellen Formen teilweise auch hinauf bis zu 4 kHz, dies

besonders in den zweisilbigen und -teiligen Mauzern im Beginn des zweiten Laut-

teils im Anschluß an den Anlaut (s. Abb. 129).

Auch hier überwiegen im Rufende die tiefen Frequenzen. Trotz ihrer großen klang-
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liehen Versdiiedenheit haben alle Mauzlaute ihr Intensitätsmaximum zwischen 0,3

bis 0,45 kHz — in den zweisilbigen bzw. -teiligen Formen vornehmlich am Anfang

der intensiveren zweiten Lautkomponente. Regelmäßige Lücken treten in der Fre-

quenzzusammensetzung der Mauzer nicht auf, ihre zeitliche Änderung ist besonders

in den zweiteiligen Ausbildungen deutlich. Nach dem leiseren Anlaut, der nur An-

teile unterhalb 1 ktiz enthält, setzt in den hellklingenden Formen der Hauptteil des

Lautes mit einem deutlichen Intensitätssprung nahezu über den gesamten Frequenz-

bereich bis 7 kHz simultan ein. Im Rufende sind die tiefen Anteile unterhalb 1 kHz
gedehnt, höhere fallen schnell nach Beginn des zweiten Lautteils sukzessive aus. In

den wenigen Mauzern zweiteiligen Aufbaus, in denen Anlaut und Hauptteil von

ungefähr gleicher Amplitude sind, ist die Frequenzzusammensetzung ebenso wie in

den einteiligen Formen weitgehend gleichbleibend im zeitlichen Verlauf, diese Mau-

zer sind durchweg dunkel in ihrem Klang (s. Abb. 128). Die Frequenzverteilung in

dieser Lautform des Löwen zeigt alle Übergänge zwischen nahezu rein klangarti-

gem bis zu vorherrschend spektralem Aufbau. In den zweigliedrigen Formen dieses

Lautes ist der schwache Anlaut meist überwiegend klangartig zusammengesetzt, der

lautstärkere Hauptteil kann vor allen Dingen in seiner zweiten Hälfte Bereiche

stark spektraler Überlagerung aufweisen. Die Formantform ist ein Bogen, der in

einem unterschiedlich langen, fast geradlinigen Schenkel auslaufen kann; sind beide

Lautkomponenten getrennt, so bildet der Anlaut den ansteigenden Schenkel aus.

Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer Formante ist gering und beträgt zwischen

ihren relativ höchsten Anteilen im Beginn der zweiten Lauthälfte bzw. -komponen-

te und den tiefsten am Anfang und besonders am Ende des Mauzers maximal ca.

5:4, in der Mehrzahl der Laute weniger. Der deutlich hörbare Tonhöhenwechsel im

Rufverlauf besonders in den hellen Mauzformen wird durch die wesentlich höhere

relative Amplitude der oberen Frequenzen bis 4 kHz im Beginn des Hauptteils her-

vorgerufen, dies im Gegensatz zum Anlaut und zum wieder tiefen Lautende, die

beide aus Anteilen im Bereich unterhalb 1 kHz zusammengesetzt sind. Die Basal-

formante findet sich mit wechselnder Lage zwischen 0,25—0,4 kHz, besonders in

der zweiten Lauthälfte können spektrale Anteile auch noch darunter vorhanden

sein. Die Basalformante ist durchweg intensiv, besonders in den zweigliedrigen Ar-

tikulationsformen mit sehr hellem Klang ist sie aber anfangs des intensiveren

Hauptteils von nur geringer Amplitude, an seinem Ende aber wieder von hoher; es

erfolgt also eine Intensitätsverlagerung zwischen einzelnen Formanten. Die Anzahl

der am Rufaufbau beteiligten Formanten ist wegen der wechselnden Ausbildung

hoher Frequenzanteile sehr unterschiedlich — auch im Zeitverlauf desselben Lautes.

Während in den hellklingenden im Bereich unterhalb 3 kHz bis zu 9 Formanten

vorhanden sein können, setzen sich die tiefklingenden nur aus 3 oder 4 Formanten

im wesentlichen unterhalb 1 kHz zusammen. Der Formantquotient beträgt je nach

der unterschiedlichen Anzahl der Formanten 1:2:3:4:5: . . .

2.7.2 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 131— 139)

Diese Rufform des Löwen ist vorwiegend halblaut bis sehr laut, allerdings kann

auch in leisen Rufen ein Nachstoßelement ausgebildet sein. Der Hauptruf mit Nach-

stoßelement läßt meist deutlich eine Gliederung in einen helleren, eher klangartigen

Anfangsteil und eine tieferklingende, überwiegend geräuschhafte zweite Rufhälfte

mit internem rhythmischen Intensitätswechsel erkennen. Diese Rufform tritt haupt-

sächlich als Element der strukturierten Rufreihe des Löwen auf und ist damit ent-
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sprechend häufig. Männchen und Weibchen äußern die Rufreihe mit einer hohen

Spontanartikulationsrate. Selten sind Hauptrufe mit Nachstoßelement auch homo-

typ oder mit anderen Rufformen heterotyp arhythmisch zu Lautfolgen gereiht. In

diesem Zusammenhang ist die Rufhaltung nicht stark fixiert, innerhalb der Rufrei-

he artikulieren die Löwen diese Rufform jedoch vorwiegend im Stehen mit jeweils

Vorder- und Hinterbeinen nebeneinander, gestrecktem Hals und waageredit oder

leicht gesenkt gehaltenem Kopf, seltener rufen die Tiere im Liegen, Sitzen oder auch

in Bewegung. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist sehr

deutlich, der gesamte Laut entsteht während der Ausatmungsphase, die stoßhafte

Exspiration erfolgt aber erst im Nachstoßelement. Das Maul ist nicht mehr als halb-

weit geöffnet, die oberen Caninen sind kaum oder gar nicht sichtbar, im Nachstoß-

element ist das Maul noch etwas weiter zu. Bei dem stoßhaften Ausatmen im Nach-

stoßelement vibrieren die Backen. Hauptrufe mit Nachstoßelement lassen sich —
meist zusammen mit Mauzern — auslösen, wenn man miteinander vertraute Tiere

einer Gruppe trennt oder ein Weibchen von seinen Jungen absperrt, sie erreichen

dann jedoch kaum die volle Intensität wie im Zusammenhang der Rufreihe, deren

konstitutiver Bestandteil sie neben einer anderen Rufform sind. Als Einzelruf

kommt dem Hauptruf mit Nachstoßelement wahrscheinlich eine Funktion im Zu-

sammenhalt einer Gruppe von Tieren über eine größere Distanz zu. Weitere Funk-

tionsbezüge, die sich aus seiner Ausbildung in der strukturierten Rufreihe ergeben,

sind dort erwähnt.

Die Intensität dieser Rufform des Löwen ist über einen großen Bereich variabel,

meist ist sie jedoch hoch; weniger intensive Formen weisen einen unterschiedlichen

Grad der Ausbildung des Nachstoßelements auf. Alle lauten Rufe des Löwen besit-

zen ein deutliches Nachstoßelement; bisher liegen keine Beobachtungen vor, die für

diese Art das Vorhandensein eines Hauptrufes, eines zu großer Lautstärke gestei-

gerten Mauzers, bestätigen. Meist ist die Intensität der Hauptrufe mit Nachstoßele-

ment in ihrem zeitlichen Verlauf gleichbleibend hoch, manchmal ist die erste, mehr

klangartige Rufhalte von etwas geringerer Intensität als das Nachstoßelement; die

größte Amplitude erreicht diese Rufform im Übergang zwischen ihren beiden unter-

schiedlich strukturierten Hälften. Signifikant ist der rhythmische Intensitätswech-

sel im Nachstoßelement, die Dauer der Lautstöße größerer Amplitude beträgt un-

gefähr 0,015—0,02 sec, die Zwischenphasen mit deutlichem Intensitätsabfall sind

um 0,01 sec und können bis zum Rufende 0,02 sec lang werden. Die Anzahl der

Einzellautstöße beträgt um 10, eher etwas mehr. Eine weitere kurzzeitige Intensi-

tätsveränderung findet sich besonders in den Hauptrufen mit Nachstoßelement am
Anfang einer strukturierten Rufreihe; hier sind sie bisweilen zweiteilig oder zwei-

silbig mit Anlaut ausgebildet. Der Anlaut geringer Lautstärke kann anfangs bis zu

0,35 sec vom Hauptteil des Rufes getrennt sein, im weiteren Verlauf der Rufreihe

werden die Pausen zwischen den beiden Komponenten des Rufes zunehmend kür-

zer, bis beide ganz verschmelzen (s. Abb. 137— 139). Die ersten Hauptrufe mit

Nachstoßelement in der strukturierten Rufreihe, bei denen diese beiden Anteile des

Rufes gekoppelt sind, erscheinen dann im Höreindruck zweisilbig. Berücksichtigt

man die schon innerhalb der einfachen Hauptrufe mit Nachstoßelement bestehende

Gliederung in die zwei unterschiedlich klingenden Lauthälften, so sind sie im Grun-

de als dreisilbig einzustufen. Die Dauer dieser Rufform des Löwen zeigt einige Va-

rianz, sie beträgt 0,8— 1,8 sec, die leisen Anlaute können 0,1—0,3 sec dauern. Als

einleitende Elemente der strukturierten Rufreihe werden die Hauptrufe mit Nach-
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Stoßelement zu deren Mitte hin fortschreitend kürzer, ebenso die Pausen zwischen

den einzelnen Rufen, die damit in den rhythmischen Ablauf der Rufreihe integriert

sind. Die Abstände zwischen den Einzelrufen können am Beginn der Rufreihe bis

zu 3 sec und mehr betragen, am Ende der Serie aus Hauptrufen mit Nachstoßele-

ment, bevor sich die Rufreihe in ihrem weiteren Verlauf aus anders strukturierten

Rufen zusammensetzt, sind die Pausen zwischen den Einzelrufen noch um 0,8 sec

lang.

Die Frequenzzusammensetzung der Hauptrufe mit Nachstoßelement kann An-
teile aus dem Bereich von 0,1 bis über 7 kHz enthalten, Frequenzen über 5 kHz sind

aber meist recht unterschiedlich in ihrer relativen Ausbildung. Die Abbildung eines

Lautspektrogramms und dazugehörige Angaben zum Frequenzaufbau dieser Ruf-

form bei Schaller (1972), die im wesentlichen nur den Bereich unter 1 kHz umfas-

sen, dürften eindeutig auf eine relativ große Distanz zum rufenden Tier bei der

Lautaufzeichnung zurückzuführen sein. Ist ein Anlaut ausgebildet, so enthält dieser

Frequenzanteile zwischen 0,1— 3 kHz, im wesentlichen aber nur unterhalb 1 kHz.

Die Anteile großer Amplitude finden sich in den einteiligen Rufen bzw. in den zwei-

teiligen im intensiveren Hauptteil im gesamten Rufverlauf hauptsächlich unter

1,5 kHz, teilweise aber auch besonders im Nachstoßelement bis hinauf zu 3,5 kHz.

Ihre maximale Intensität im Frequenzaufbau erreichen diese Rufe immer im Bereich

unter 1 kHz, vorwiegend im Übergang von der ersten Rufhälfte zum Nachstoß-

element, zwischen 0,25 bis 0,45 kHz, meist bei 0,3 kHz. In diesem Zusammenhang
ist allerdings zu bedenken, daß wegen der Geräteeigenschaften des VOICEPRINT-
Lautspektrographen, wie bereits ausgeführt, das Vorhandensein eventuell noch

intensiverer Anteile im darunterliegenden Frequenzbereich nicht überprüfbar ist. In

der Frequenzzusammensetzung dieser Lautform des Löwen finden sich keine signifi-

kanten Lücken; einige Individuen weisen jedoch im Nachstoßelement einen deutli-

chen Intensitätsabfall bei 1,5 kHz gegenüber benachbarten Anteilen auf. Eine Än-
derung des Frequenzaufbaus im zeitlichen Rufverlauf ergibt sich, indem das Nach-

stoßelement reicher und intensiver in den hohen Anteilen ist als die erste hellerklin-

gende, mehr klangartige Rufhälfte. Deutlich ist dies ebenso in der unterschiedlichen

Zusammensetzung von Anlaut und Hauptteil des Rufes in den zweiteiligen und

-silbigen Formen, in den einteiligen setzen im Rufbeginn die wesentlichen am Auf-

bau beteiligten Frequenzen unterhalb 3 kHz ziemlich simultan ein und brechen

ebenso am Rufende wieder ab. Eine weitere Veränderung des Frequenzaufbaus im

zeitlichen Ablauf des Hauptrufes mit Nachstoßelement ergibt sich aus dem rhythmi-

schen Intensitätswechsel im Nachstoßelement, wo die Zwischenphasen geringer

Amplitude im wesentlichen auf den basalen Frequenzbereich in ihrer Zusammenset-

zung beschränkt sind. Die Frequenzverteilung in diesem Lautelement des Löwen ist

in den einzelnen Rufen recht unterschiedlich, läßt aber meist die Gliederung in eine

mehr klangartige erste Rufhälfte und das nahezu rein spektral zusammengesetzte

Nachstoßelement erkennen, obwohl auch die erste Rufhälfte einen unterschiedlichen

Grad spektraler Überlagerung aufweisen kann. Der Formantverlauf zeigt im An-
fang einen Bogen geringer relativer Überhöhung, der dann zum Rufende hin nahe-

zu geradlinig ausläuft, hier allerdings im Nachstoßelement breit spektral verwischt

ist. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer Formante im Rufverlauf kann zwi-

schen ihren relativ höchsten Anteilen um die Mitte der ersten Lauthälfte und den

tiefsten in Rufbeginn und -ende höchstens ungefähr 4:3 betragen, in den meisten ist

er jedoch deutlich geringer. Der hörbare Tonhöhenwechsel von der ersten Rufhälfte
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zum Nachstoßelement kommt dadurch zustande, daß im ersten Rufteil die höheren

Obertöne bis 3 kHz im Vergleich zu den basalen Anteilen unterhalb 1 kHz von re-

lativ größerer Amplitude sind als im Nachstoßelement. Die Basalformante ist in-

tensiv mit unterschiedlicher Lage im Bereich zwischen 0,2—0,3 kHz ausgebildet,

noch tiefere Frequenzanteile spektraler Zusammensetzung sind vorhanden. Die

Formantanzahl unterhalb 1 kHz beträgt teilweise 4— 5, dann ergibt sich der

Formantquotient mit 1:2:3:4:5, stellenweise oder durchgehend können aber häufig

auch Nebenformanten ausgebildet sein, die Formantanzahl in diesem Bereich kann

dann bis zu 9 betragen, und der Formantquotient ist 1:3/2:2:5/2:3:7/2: . . .

2.7.3 Nachstoßer (s. Abb. 140—142)

Diese Rufform des Löwen bildet neben dem vorher besprochenen Hauptruf mit

?Nlachstoßelement den wesentlichen Bestandteil der arteigenen rhythmischen Rufrei-

he, ihre zweite Hälfte setzt sich aus Nachstoßern zusammen. Nachstoßer sind durch-

weg kurze Rufe unterschiedlicher Intensität und dunkel geräuschhaften Charakters.

Der interne rhythmische Intensitätswechsel im Rufverlauf ist meist deutlich hörbar.

Neben dem vorherrschenden Auftreten dieser Rufform im Zusammenhang der

strukturierten Rufreihe sind bisweilen auch einzelne Nachstoßer in arhythmischer

Folge im Anschluß an einen oder mehrere Hauptrufe mit Nachstoßelement ausge-

bildet, sie sind dann meist von geringer Intensität. Diese separaten Nachstoßer

konnten nicht in für die Lautanalyse ausreichender Qualität aufgezeichnet werden.

Angesichts der allgemeinen Ruffreudigkeit des Löwen und der Häufigkeit seiner

Rufreihe sind auch die Nachstoßer eine häufige Lautäußerung. Die Tiere äußern

die wenig intensiven Nachstoßer außerhalb einer Rufreihe in beliebiger Körperhal-

tung, auch in Bewegung, während der Rufreihenartikulation ist ihre Körperhal-

tung aber ziemlich weitgehend fixiert. Sie stehen mit Vorder- und Hinterbeinen je-

weils nebeneinander und gestrecktem Hals bei leicht gesenktem oder waagerecht

gehaltenem Kopf, seltener rufen die Tiere die Nachstoßer im Vollrhythmus der

Rufreihe auch im Sitzen, Liegen oder in Bewegung. Die Mitarbeit der Körpermus-

kulatur bei der Lauterzeugung ist deutlich im Zusammenziehen während jedes

Nachstoßers. Das Maul ist dabei nur wenig geöffnet, die Oberlippen bedecken die

oberen Caninen meist in ihrer vollen Länge; mit dem Ausstoßen der Luft während

des Nadistoßers ist manchmal ein leichtes „Flattern" der Backen zu beobachten.

Auslösung und Funktion dieser Rufform des Löwen sind im Zusammenhang ihrer

Ausbildung in der strukturierten Rufreihe zu sehen und werden dort behandelt.

Die Intensität der Nachstoßer ist über einen erheblichen Bereich variabel; im Ver-

lauf der Rufreihe werden sie nach einigen Rufen nahezu gleichbleibend hoher Laut-

stärke zum Ende der Rufreihe hin fortschreitend leiser. Einzelne oder wenige Nach-

stoßer in arhythmischer Folge im Anschluß an einen oder mehrere Hauptrufe mit

Nachstoßelement sind vorwiegend von geringer Intensität. Die zeitliche Intensitäts-

veränderung im Verlauf des Nachstoßers ist auch strukturell im Lautspektrogramm

meist deutlich als rhythmischer Impulswechsel ausgebildet. Der Laut setzt sich in

alternierender Folge aus Einzelimpulsen hoher Amplitude von 0,015—0,02 sec und

Phasen eines deutlichen Intensitätsabfalls von ungefähr 0,01—0,015 sec Dauer zu-

sammen. Die Anzahl der Einzellautstöße beträgt um 10 und darüber. Die Länge

der Nachstoßer ist im vollrhythmischen Teil der Rufreihe ziemlich gleichbleibend,

jedoch hier wohl auch individuell etwas verschieden. Mit der Auflösung des Rhyth-

mus der Rufreihe zu ihrem Ende hin wird auch die Dauer der Nachstoßer variabler.

67

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Sehr kurze Nachstoßer sind um 0,25 sec lang, meist aber im Vollrhythmus der Ruf-

reihe zwischen 0,3—0,6 sec. Im Ausklang der Rufserie können sie bis 0,8 sec und

länger gedehnt sein. Als Bestandteile der strukturierten Rufserie des Löwen folgen

die Nachstoßer in regelmäßigen Abständen aufeinander. Die ersten Nachstoßer

nach den einleitenden Hauptrufen mit Nachstoßelement folgen ziemlich gleichblei-

bend schnell aufeinander; im Durchschnitt sind es 2— 3 Nachstoßer innerhalb von

2 sec, die Pausen zwischen den einzelnen Rufen betragen dann um 0,5—0,7 sec.

Zum Ende der Rufreihe hin wird diese Abfolge zunehmend gedehnter, auch die

Dauer der einzelnen Nachstoßer kann größer werden. Bei einer kompletten, inten-

siven Ausbildung der Rufreihe deuten einige Beobachtungen darauf hin, daß die

Abstände zwischen den Einzellauten in ihrem vollrhythmischen Teil individualty-

pisch sind. Die Nachstoßer setzen sich aus Frequenzanteilen zwischen 0,1 bis über

7 kHz zusammen, der Grad der Ausbildung der Anteile über 5 kHz ist jedoch un-

terschiedlich. Auch hier sind die Angaben bei Schaller (1972) mit Frequenzen nur

unterhalb 1 kHz sicherlich auf eine zu große Aufnahmedistanz zurückzuführen;

gleiches gilt für diese Werte von Reschke (1960). Große Amplitude erreichen die

Frequenzen bis 4 kHz, teilweise auch nur bis 3 kHz, vorherrschend ist in allen Ru-

fen der Bereich unterhalb 1 kHz, hier liegt auch um 0,3 kHz das Intensitätsmaxi-

mum in der Frequenzzusammensetzung der Nachstoßer. Aus den eingangs erwähn-

ten Gründen ist nicht überprüfbar, ob unterhalb 0,25 kHz noch intensivere Anteile

ausgebildet sind. In dem Frequenzaufbau dieser Rufform finden sich keine regel-

mäßigen Lücken, vielfach fallen jedoch Anteile um 1,8 und 3,6 kHz deutlich in ihrer

Intensität gegenüber den benachbarten ab. Im zeitlichen Rufverlauf ist die Fre-

quenzzusammensetzung der Nachstoßer insgesamt weitgehend homogen. Eine ge-

ringfügige rhythmische Veränderung ergibt sich mit dem „fry". Im Beginn setzen

alle Anteile nahezu simultan ein, im Rufende brechen sie bis auf die manchmal et-

was gedehnten Frequenzen unterhalb 1 kHz ebenso ab. Die Frequenzverteilung in

den Nachstoßern ist überwiegend geräuschhaft spektral; nur im basalen Bereich un-

ter 0,5 kHz ist eine breit verwischte Formante mit Bogenverlauf teilweise erkenn-

bar.

2.7.4 Vorstoßer

Der Vorstoßer ist ein leises, kurzes Lautelement geräuschhaft rauhen Charakters.

Es wird inspirativ erzeugt, ein interner rhythmischer Intensitätswechsel ist in den

relativ lautstärkeren Formen manchmal zu hören. Bisher wurde diese Rufform nur

im Verlauf der strukturierten Rufreihe vor Nachstoßern beobachtet; es entsteht der

Eindruck eines lauthaften Einatmens jeweils vor dem anschließenden intensiveren,

exspirativen Nachstoßer. Die meisten Löwen bilden Vorstoßer nur bisweilen und
vereinzelt mit sehr geringer Intensität in ihren Rufreihen aus, einzelne Individuen

rufen sie jedoch ziemlich regelmäßig als Element des Rufreihenaufbaus mit gut

wahrnehmbarer Lautstärke, besonders vor den intensivsten Nachstoßern. Insge-

samt kommen die Vorstoßer aber ziemlich selten vor. Da diese Rufform im we-

sentlichen während des vollrhythmischen Teils der Rufreihe auftritt, ist damit auch

die Körperhaltung während ihrer Artikulation weitgehend fixiert. Die Tiere rufen

meist im Stehen mit Vorder- und Hinterbeinen jeweils nebeneinander, gestrecktem

Hals und gerade oder leicht gesenkt gehaltenem Kopf, selten auch in anderen Kör-

perhaltungen wie Liegen oder Sitzen. Die Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der

Lauterzeugung ist sichtbar, natürlich aber nicht von der Entspannungsphase zwi-
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sehen den exspirativen Nachstoßern wesentlich größerer Intensität zu trennen. Die

Maulöftnung ist praktisch kaum gegenüber der Artikulation der Nachstoßer verän-

dert, sie ist nur gering, die oberen Caninen sind durchweg in ihrer vollen Länge

durch die Oberlippen bedeckt. Den Vorstoßern kommt sicherlich als Einzelrufform

keine gesonderte Funktion zu, Auslösung und Funktion sind in ihrer Ausprägung

im Zusammenhang der Rufreihe zu sehen und werden dort behandelt. Auch hier

stellen sie im Grunde ein „Nebenprodukt" der Artikulation einer lautstärkeren

Rufform (der Nachstoßer) dar.

Eine Auswertung der Strukturmerkmale der Vorstoßer war bisher lautspektro-

graphisch nicht möglich, weil es nicht gelang, die Rufreihe eines Tieres mit deutlicher

Vorstoßerausbildung einzeln ohne Chorgebrüllbegleitung aufzunehmen. So überla-

gern sich im Lautspektrogramm die Rufe der verschiedenen Tiere im gleichen Fre-

quenzbereich.

2.7.5 Strukturierte Rufreihe (s. Abb. 126—144)
Die strukturierte Rufreihe des Löwen ist sicherlich eine der beeindruckendsten tie-

rischen Lautäußerungen, sie ist in der Literatur meist als Brüllen beschrieben; dies

häufig, ohne dabei zwischen den die Rufreihe zusammensetzenden Einzelrufen und

dieser selbst zu trennen, und mit unexakter Verwendung desselben Terminus für of-

fensichtlich auch andere Rufformen des Löwen und weiterer Arten des Genus Pan-

thera. Die Rufreihe ist von auffallender Lautstärke, die sie nach einigen leiseren,

einleitenden Rufen erreicht, an ihrem Ende klingt sie allmählich leiser werdend in

einer langen Serie von Einzelrufen aus. Mit dieser intensitätsmäßigen Gliederung

gekoppelt ist das klangliche Bild der Rufreihe aus wenigen einleitenden Mauzern,

anschließend einigen Hauptrufen mit Nachstoßelement, beide eher klangartigen

Charakters, und in ihrem zweiten Teil aus den rauh geräuschhaften Nachstoßern.

Die Rufreihe ist als in arttypischer Weise einheitlich aufgebautes Lautgebilde hin-

sichtlich der sie zusammensetzenden, verschiedenen Rufformen, ihrer Abfolge, ihres

internen Intensitätsverlaufs, sowie der Ruf- und Pausenlängen in ihrem Ablauf auf-

zufassen; sie ist eine heterotype, einstrophige Langfolge (Tembrock 1960 b). Im Zu-

sammenhang einer strukturierten Rufreihe können folgende Einzelrufformen aus-

gebildet sein: Mauzer (von einzelnen Autoren auch als Vorrufe bezeichnet [Resch-

KE i960]), Hauptrufe mit Nachstoßelement, Nachstoßer und Vorstoßer. Eine

Rufreihe in voller, rhythmischer Ausprägung enthält wenige einleitende Mauzer,

die allerdings häufig auch fehlen können, es folgt eine Serie von Hauptrufen mit

Nachstoßelement, den Schluß bildet eine lange Folge von Nachstoßern, nur ganz

vereinzelt kommen zwischen diesen wenige Vorstoßer vor. Sehr selten rufen die

Tiere eine Rufreihe ohne abschließende Nachstoßerserie. Alle Einzelrufe sind struk-

turell in den Rufreihenaufbau integriert. Abweichungen hiervon sind relativ häufig

in weniger intensiven und nicht vollrhythmischen Rufreihen, aber auch bei voller

Ausbildung können innerhalb der Nachstoßerserie ein oder zwei Hauptrufe mit

Nachstoßelement gesteigerter Intensität auftreten, oder die Tiere rufen alternierend

am Ende der Folge von Hauptrufen mit Nachstoßelement im Anschluß an jeden

von diesen je einen Nachstoßer, bevor im weiteren Verlauf die Rufreihe sich dann

nur noch aus Nachstoßern zusammensetzt. Bisweilen treten vor einer Rufreihe

arhythmische Folgen unregelmäßigen Aufbaus aus den gleichen Rufformen wie in-

nerhalb der Rufreihe auf, sie sind strukturell jedoch nicht in diese integriert. Eine

große Varianz zeigt die Anzahl der die Rufreihe zusammensetzenden Einzelrufe,
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ebenso die relative Anzahl der drei verschiedenen Rufformen in den einzelnen Ab-

schnitten der Rufreihe. Es erscheint möglich, daß hier gewisse individualkennzeich-

nende Merkmale vorliegen. Die Anzahl der Mauzer ist meist gering (0— 3), die der

Hauptrufe mit Nachstoßelement schwankt zwischen 2—20, in der Regel sind es

5— 10, Nachstoßer können zwischen —90 ausgebildet sein, mehr als 35 sind je-

doch selten, meist sind es zwischen 12 und 30 Nachstoßer. So würde sich eine struk-

turierte Rufreihe des Löwen z. B. in typischer Weise aus 1 Mauzer, 7 Hauptrufen

mit Nachstoßelement und 17 Nachstoßern zusammensetzen. In vollrhythmischer,

intensiver Ausprägung ist am ehesten die Anzahl der Nachstoßer variabel, beson-

ders im Zusammenhang des Chorbrüllens; die Anzahl der Mauzer und besonders

der Hauptrufe mit Nachstoßelement ist für dasselbe Individuum eher ziemlich

gleichbleibend. Tiere, die jünger sind als ca. 4— 5 Jahre, scheinen insgesamt größere

Schwankungen in ihrer Rufreihenzusammensetzung aufzuweisen.

Löwen sind allgemein ruffreudig, obwohl es auch Individuen gibt, die sehr selten

rufen; die häufigste Lautform ist die strukturierte Rufreihe. Die meisten Tiere

äußern sie mehrmals täglich, und dies ist nicht auf bestimmte Verhaltenszusammen-

hänge (z. B. Hitzeperiode der Weibchen) beschränkt. Nach Schallers (1972) Beob-

achtungen im Freiland dürften die Löwen am meisten um die Zeit ihrer größten all-

gemeinen Aktivität im Morgengrauen rufen; die Zahl der Rufreihen pro Tier

schwankt dabei zwischen bis über 30 in 24 Stunden.

In zoologischen Gärten ist der Einfluß des Dienstablaufs auf den Aktivitäts-

rhythmus der Tiere zu berücksichtigen, sie sind ganz überwiegend nur während des

Tages aktiv, entsprechend rufen sie nachts auch kaum. Die Tiere rufen vornehmlich

in den beiden Perioden hoher allgemeiner Aktivität am frühen Morgen und am spä-

ten Nachmittag (Haas 1958). Eine ähnliche Beobachtung beschreibt auch Epple

(1968) für die Phasen höchster Rufaktivität bei Hapaliden. Hierbei ist jedoch zu

bedenken, daß sich erhebliche Verschiebungen ergeben können, wenn die Tiere z. B.

erst nachmittags aus engen Innenkäfigen in geräumige Außengehege gelassen wer-

den. Die Anzahl der Rufreihen pro Tag ist recht unterschiedlich, erscheint aber bis

auf die ausgesprochen wenig ruffreudigen Tiere durchgehend ziemlich hoch, so rie-

fen die Löwen der über lange Zeit beobachteten Gruppe des Zoo Wuppertal im Mit-

tel 12— 16 Rufreihen täglich. Dies liegt im Rahmen der Werte, die Schaller (1972)

in seinen Freilanduntersuchungen gefunden hat, ist im Durchschnitt aber wohl etwas

höher. Hier müssen Langzeituntersuchungen an weiteren Löwengruppen in anderen

Zoos zusätzliches Material liefern, bevor eine Aussage darüber möglich ist, ob Lö-

wen in Gefangenschaft wirklich durchschnittlich mehr rufen als in Freiheit. Die

Männchen scheinen eine reduzierte Rufaktivität während der Zeit zu haben, in der

sie sich um rollige Weibchen kümmern.

Die Körperhaltung während der Artikulation einer intensiven Rufreihe ist ziem-

lich weitgehend fixiert, meist rufen die Tiere in „versammelter Haltung" (Leyhau-

sen 1950) im Stehen, Vorder- und Hinterbeine befinden sich jeweils nebeneinander,

der Hals ist gestreckt und der Kopf waagerecht oder leicht gesenkt gehalten. Be-

sonders im Beginn und gegen Ende der Rufreihe, wenn sie sich aus weniger inten-

siven Einzelrufen in gedehnter Folge zusammensetzt, können die Löwen auch in

Bewegung rufen. Sie äußern die Rufreihe allerdings bisweilen auch im Sitzen oder

aufrechten Liegen, seltener auch auf der Seite liegend. Wenige Male wurde auch be-

obachtet, daß ein auf dem Rücken liegendes Tier die Rufreihe mit voller Intensität

rief. Einiges deutet darauf hin, daß Löwen spontan im wesentlichen im Stehen ru-
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fen, als Antwort auf Artgenossen im Chorgebrüll, jedoch auch in beliebiger anderer

Körperhaltung. So sind von insgesamt 158 im Liegen geäußerten Rufreihen einer

Gruppe von drei Tieren 126 als Antwort im Chorgebrüll erfolgt, während von 191

stehend gerufenen derselben Tiere im gleichen Zeitraum nur 64 als Antwort ge-

äußert wurden. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Erzeugung der Ruf-

reihe ist gut sichtbar, am auffälligsten ist das Zusammenziehen der Abdominalmus-

kulatur in jeder Exspirationsphase, die entsprechende Bewegung der Thorakalmus-

kulatur während der Artikulation ist auch signifikant, ebenso ist dann die Ein-

atmungs-(Entspannungs-)Phase deutlich. Die Öffnung des Maules ist während der

ersten Lauthälfte der intensiven Hauptrufe mit Nachstoßelement im Beginn der

Rufreihe weiter als während der abschließenden Nachstoßerserie, aber auch hier

kaum mittelweit, meist sind die oberen Caninen in ihrer ganzen Länge durch die

Oberlippe bedeckt.

Zur Auslösung und Funktion der Rufreihe des Löwen sind viele Vermutungen
geäußert worden; alle Aussagen, die einen Zusammenhang mit dem Beuteerwerb

herstellen, ließen sich in Schallers (1972) Freilandbeobachtungen nicht bestätigen.

Wie Leyhausen (1950) bemerkt, ist in der Artikulation der Rufreihe sicherlich auch

zu einem erheblichen Teil der spontane Abbau aktionsspezifischer Energie zu sehen;

so konnte Schaller (1972) in 75 "/o der von ihm beobachteten Rufserien in einem Ru-

del keinen auslösenden Reiz feststellen. Bei 170 Chorgebrüllen der Löwengruppe

des Wuppertaler Zoos war es in 63 "/o der Fälle nicht möglich, einen auslösenden

Reiz für die Lautgebung zu erkennen. Mit großer Sicherheit löst die Rufreihenarti-

kulation eines Löwen die weiterer aus, die Tiere rufen dann im Chorgebrüll gemein-

sam. Eine gewisse Rolle scheint hierbei die Intensität der Rufreihe des Tieres zu

spielen, das als erstes ruft; Artgenossen fallen wohl mit um so größerer Sicherheit

mit ihren Rufreihen ein, wenn der erste intensiv und vollrhythmisch beginnt. So

waren von insgesamt 350 Rufreihen dreier Individuen 190 Antwort auf ein schon

rufendes Tier. Hierbei fällt erheblich ins Gewicht, daß die einzelnen Tiere sehr un-

terschiedlich häufig spontan rufen, trotzdem aber regelmäßig am Chorgebrüll teil-

nehmen können; ebenso ist zu bedenken, daß ein Tier zwar im Chorgebrüll fast im-

mer mitrufen kann, ohne dieses als erstes rufendes Tier einzuleiten. Aus wahrschein-

lich in zoologischen Gärten durch die Haltungsbedingungen beeinflußten Verhal-

tenszusammenhängen lassen sich noch einige Beobachtungen anführen, die Hinweise

auf Auslösung und Funktion der strukturierten Rufreihe des Löwen geben könnten.

Allgemein ruffreudige Tiere äußern die Rufreihe mit großer Regelmäßigkeit dann,

wenn man sie in ein anderes Gehege umsperrt — oft nachdem sie vorher mit Urin

markiert haben. Laute Geräusche beliebiger Herkunft (Türenknallen u. ä.) lösen

häufig das Rufen der Löwen aus, wie auch Ulmer (1966) berichtet. Hier ist

sicherlich auch die Tatsache einzuordnen, daß Löwen relativ oft auf laute Einzelrufe

und die Rufreihen anderer Arten des Genus Panthera antworten oder in diese mit

ihrer Rufreihe einfallen. Reschkes (1966) Vermutung, daß solche Antwortbezie-

hungen zwischen Leopard und Löwe auf die Homologie der Lautformen der beiden

Arten schließen lasse, erscheint nicht begründet. Ruffreudige Löwen zeigen keine

Präferenz in dieser Beziehung für eine bestimmte andere Art der Gattung Panthera

oder eine bestimmte von deren intensiven Lautäußerungen. Sie antworten ziemlich

häufig mit ihrer Rufreihe auch z. B. auf den lauten Orgasmusschrei der männlichen

Tiger oder laute Stimmäußerungen im Zusammenhang agonistischen Verhaltens.

Die große Antwortbereitschaft des Löwen in Gefangenschaft ist wohl darauf zu-
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rückzuführen, daß einige Verhaltenszusammenhänge, in denen die Rufreihe im

Freiland regelmäßig auftritt (Territorialität, Rudel über größere Distanz verteilt),

durch die Haltungsbedingungen in zoologischen Gärten ganz oder teilweise ausfal-

len. Aufgrund von Schwellenerniedrigung äußern die Tiere die Rufreihe dann auch

auf an sich nicht spezifische, auslösende Reize hin; die Produktion aktionsspezifischer

Energie für die Rufreihenartikulation ist also sicherlich recht hoch. Neben der reinen

Spontanartikulation ist die Funktion der Rufreihe des Löwen, wie Schaller (1972,

S. 109) schreibt „ . . . advertises the animal's presence. It denotes ,Here I am', and

in this capacity has several functions as a long-distance signal." Sie kann, wohl be-

sonders in Form des Chorgebrülls, der Markierung des Gruppenterritoriums dienen.

Wenn Schenkel (1966) die Berechtigung des Terminus „markieren" in diesem Zu-

sammenhang einer Lautäußerung in Frage stellt, so ist ihm darin nicht zuzustim-

men. Epple (1968) vermutet bei einigen der von ihr untersuchten Hapaliden-Arten

auch territoriale Funktionsbezüge einzelner Lautäußerungen in der Gruppe. Rudel-

mitglieder können mit Hilfe ihrer Rufreihen auch den Zusammenhalt über eine

größere Distanz aufrechterhalten bzw. wieder zusammenfinden. Ebenso können

Tiere einander ausweichen, wenn sie sich aufgrund der Lautäußerung geortet haben.

Ein indirekter Hinweis auf die Lokalisierungsfunktion der Rufreihe könnte die Be-

obachtung sein, daß ein Weibchen im Zoo Wuppertal, das sonst an nahezu jedem

Chorgebrüll teilnahm, während der ersten drei Wochen nach der Geburt seiner Jun-

gen, mit diesen allein im Wurfstall vom Rest der Gruppe abgetrennt, kaum auf die

Rufreihen der anderen Tiere antwortete. Die beschriebenen möglichen Funktionen

der Rufreihe des Löwen setzen mit voraus, daß Merkmale der Rufreihenausprägung

vorhanden sein müssen, die es z. B. einem vom Rudel getrennten Individuum er-

möglichen, das Chorgebrüll bzw. die Einzelrufreihen der zu seinem Rudel gehöri-

gen Tiere von denen fremder zu unterscheiden. Hier sind bisher nur Vermutungen

möglich, in welchen Merkmalen sich die Rufreihen der einzelnen Individuen unter-

scheiden; worin die Charakteristika der Ausprägung des Chorgebrülls eines be-

stimmten Rudels liegen kennten, ist unbekannt. Die Beobachtung Schallers (1972),

wonach zwei gleichzeitig rufende Tiere immer so in Phase sind, daß ihre Einzelrufe

im Verlauf der Rufreihe sich nur geringfügig oder gar nicht überlagern, kann ich

nach den bisherigen Beobachtungen nicht bestätigen. Dagegen spricht auch die Tat-

sache, daß Löwen, die in einen Chor einfallen oder auch nur einem einzeln rufenden

Tier antworten, keine Regelmäßigkeit hinsichtlich des Zeitpunktes ihres Einsetzens

zeigen. Damit ist wegen der unterschiedlichen Einzelruf- und Pausenlängen im Ver-

lauf der strukturierten Rufreihe bei ziemlich weitgehend fixiertem Rhythmus gar

kein alternierendes Rufen möglich. Das Chorgebrüll, als unter den Fehden einzig-

artige Ausbildung, läßt noch weitere Zusammenhänge vermuten. Einmal hat es wohl

eine Funktion in der Bestätigung und Festigung des Gruppenzusammenhalts, wie in

ähnlicher Weise das Chorheulen der Wölfe (Theberge and Falls 1967, Zimen

1971) und auch wohl das Gruppenbrüllen der Arten des Genus Alouatta (Car-

PENTER 1934). Die Paar-Duette der Hylobatidae (Carpenter 1940, Lamprecht
1970) stellen wahrscheinlich eine noch weitergehende Entwicklung in dieser Rich-

tung dar.

Im Chorgebrüll ist eine Rollenverteilung zwischen den verschiedenen rufenden

Tieren möglich, ähnliche Zusammenhänge beschreiben auch Cooper (1942) und

Leyhausen (1950). In der über einen längeren Zeitraum überwachten Löwengruppe

des Zoo Wuppertal war es mit großer Regelmäßigkeit dasselbe alte Männchen, das
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ein Chorgebrüll mit seiner Rufserie einleitete, daraufhin fielen die anderen Indivi-

duen ein. Von 110 Chorgebrüllen, an denen dieses Männchen beteiligt war, leitete

es 89 ein und beendete 74, i. e. es schloß auch als letztes der im Chor rufenden Tiere

seine Rufserie ab. Ein jüngeres Männchen rief in 88 Fällen mit, begann davon aber

nur 16 und schloß 15 ab. Ein adultes Weibchen leitete von 98 Chorgebrüllen, an de-

nen es teilnahm, nur zwei ein und schloß 17 davon ab. Letzteres hängt sicherlich

u. a. von der Dauer der Rufreihen der einzelnen Tiere ab, der Anzahl der Einzel-

rufe darin und von ihrem relativen zeitlichen Einsetzen im Verlauf des Chorge-

brülls. Die sehr langen Rufreihen des erwähnten, alten, männlichen Löwen mit 50

und mehr Nachstoßern traten allerdings immer auf, wenn andere Löwen mit ihren

Rufreihen erst dann einfielen, wenn er mit seiner schon weiter fortgeschritten war.

Häufig nahm er sie dann wieder mit schnellerem Rhythmus und gesteigerter Intensi-

tät der Einzelrufe (durch Nachstoßer oder auch 1 oder 2 zwischengeschobene

Hauptrufe mit Nachstoßelement und anschließend wieder Nachstoßer) auf und
setzte sie so lange fort, bis alle anderen Tiere ihre Rufreihen beendet hatten. Hier

kam es dann auch manchmal vor, daß die beiden letzten rufenden Tiere ihre Nach-
stoßer alternierend äußerten, bei allerdings schon sich auflösendem Rhythmus. Die

unterschiedliche spontane Rufaktivität der Individuen kann mit in diese Rollenver-

teilung eingehen, reicht jedoch wohl in dem beschriebenen Fall nicht zur Erklärung

dieser signifikanten Erscheinung aus.

Im Verlauf der Untersuchung war es in zoologischen Gärten nicht möglich, rolli-

ge Weibchen für die Dauer der gesamten Hitzeperiode von Männchen abzusperren,

um so ihr Lautgebungsverhalten während dieser Zeit zu überprüfen. Das Auftreten

der Rufreihe bei weiblichen Löwen in diesem Verhaltenszusammenhang bleibt da-

mit vorläufig ungeklärt, Ist aber wahrscheinlich.

Als zusammenhängendes Lautgebilde Ist die Rufreihe von großer Intensität, zeigt

aber In Ihrem Verlauf deutliche Veränderungen der Lautstärke der einzelnen am
Aufbau beteiligten Rufformen: die wenigen einleitenden Mauzer, die oft auch feh-

len, sind leise, die folgenden Hauptrufe mit Nachstoßelement sind anfangs von ge-

ringer bis mittlerer Intensität, dann aber von fortschreitend größerer Lautstärke

und erreichen ihre größte Intensität — und die der Rufreihe Insgesamt — In den

letzten Einzelrufen vor dem Beginn der Nachstoßerserie. Diese sind Im folgenden

etwas weniger Intensiv als die vorhergehenden Hauptrufe mit Nachstoßelement,

bleiben aber für einen erheblichen Teil der Serie ziemlich gleich laut und fallen dann
erst mit den letzten Rufen im sich auflösenden Rhythmus deutlicher in ihrer Inten-

sität zum Ende der Rufreihe hin fortschreitend ab; biswellen Ist auch der abschlie-

ßende Nachstoßer wieder etwas lauter. Von diesem arttypischen Intensitätsverlauf

gibt es in vollausgebildeten Rufreihen kaum Abweichungen, abgesehen von den

nicht seltenen Fällen einer Wiederaufnahme In der Nachstoßerserie, wie schon be-

schrieben, oder der alternierenden Abfolge von einigen Hauptrufen mit Nachstoß-

element und Nachstoßern Im Übergang zur abschließenden Nachstoßerserie. Schon

geschlechtsrelfe Tiere bis zum Alter von ungefähr fünf Jahren zeigen biswellen aber

noch erhebliche Schwankungen der Lautstärke Im Verlauf Ihrer Rufreihen, diese

gehen oft auch mit Abweichungen vom arttypischen Verlauf im Rhythmus und der

Abfolge der einzelnen Rufformen einher. Die Dauer der Rufreihe des Löwen außer-

halb des Chorgebrülls Ist mit der wechselnden Anzahl der sie zusammensetzenden

Einzelrufe recht unterschiedlich, sowohl Innerartllch als auch für dasselbe Indivi-

duum. Die Rufreihen der männlichen Tiere scheinen allgemein länger zu sein als die
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der Weibchen, die sich auch meist aus weniger Einzelrufen zusammensetzen. Ande-

rerseits können aber auch Rufreihen mit relativ wenigen Einzelrufen bei gedehnter

Abfolge ziemlich lange dauern. Die Variationsbreite beträgt im vorliegenden Ton-

bandmaterial zwischen 25—90 sec, die meisten Rufreihen dauern zwischen 30 und

50 sec, im Durchschnitt 39,4 sec. Schaller (1972) gibt eine mittlere Rufreihendauer

von 40 sec an, Ulmer (1966) für die von ihm im Zoo beobachtete Löwengruppe

eine durchschnittliche Chorgebrülldauer von 36,6 sec. Hier wäre an sich zu erwar-

ten, daß dieser Wert durchweg größer ist als die Rufreihendauer eines einzeln ru-

fenden Tieres. Reschke (1960) führt die Chorgebrülldauer mit 40—90 sec an, die

Länge einer einzelnen Rufreihe mit 15—69 sec. Die Dauer der Einzelrufe und die

Abstände zwischen ihnen verändern sich im Verlauf der Rufreihen des Löwen in

arttypischer Weise. Die einleitenden Mauzer und/oder Hauptrufe mit Nachstoß-

element sind durchweg zwischen 0,75— 1,5 sec lang, die Pausen zwischen den ein-

zelnen Rufen werden hier fortschreitend kürzer, am Beginn der Rufreihe können sie

bis über 3 sec betragen. Die ersten lauteren Hauptrufe mit Nachstoßelement sind

manchmal etwas länger als die einleitenden Rufe, werden dann aber mit ihrer

schnelleren Abfolge auch fortschreitend kürzer bis ca. 0,8 sec. Die folgende Nach-

stoßerserie ist in einem Großteil ihres Verlaufs von ziemlich gleichbleibender Pau-

senlänge zwischen den Einzelrufen mit 0,5—0,7 sec, ebenso ist deren Dauer mit 0,3

bis 0,6 sec ziemlich gleichmäßig. Wieweit in diesen Merkmalen charakteristische Un-

terschiede zwischen den Individuen bestehen, ist anhand der bisherigen Beobachtun-

gen noch nicht gesichert zu entscheiden. Ein Männchen hat allerdings in all seinen

aufgezeichneten Rufreihen einen wesentlich schnelleren Rhythmus in der Nachsto-

ßerserie als alle anderen Tiere. Zum Ende der Rufreihe hin löst sich allgemein der

schnelle Rhythmus mit zunehmend größeren Pausenlängen auf (bis über 1 sec), auch

die Dauer der Nachstoßer kann wieder zunehmen, in der Mehrzahl der Rufreihen

werden sie jedoch fortschreitend kürzer.

Vorwiegend weniger intensive Rufreihen, oft auch mit Unregelmäßigkeiten in

der Abfolge der Einzelrufformen, können erhebliche Abweichungen von diesem art-

typischen Rhythmusbild aufweisen; kleinere Schwankungen im Verlauf der Verän-

derung der Ruf- und Pausenlängen in der Rufreihe treten jedoch vielfach auf. Eine

Veränderung des Rufreihenrhythmus ergibt sich auch dann, wenn die Tiere, wie

schon mehrfach erwähnt, innerhalb der Nachstoßerserie diese mit wieder gesteiger-

ter Intensität der Einzelrufe und ihrer schnelleren Abfolge aufnehmen oder im

Übergang zur Nachstoßerserie im Anschluß an jeden Hauptruf mit Nachstoßele-

ment je einen Nachstoßer erzeugen. Wegen der begrenzten langfristigen Beobach-

tungsmöglichkeiten an Tieren dieses Alters ist es noch nicht hinreichend gesichert,

wie lange adulte Löwenmännchen bis ungefähr zwischen 4. und 5. Lebensjahr noch

relativ große Schwankungen im Rhythmus und in der Einzelruf-Zusammensetzung

ihrer intensiven Rufreihen zeigen, die im weiteren Verlauf der Entwicklung dann

regelmäßiger in ihrem Aufbau werden.

Der Rufreihenrhythmus des Löwen ist also arttypisch, bei allerdings auch einiger

Varianz in den Rufserien desselben Tieres; eine individualtypische Ausbildung hier-

in ist zum gegenwärtigen Zeitpunkt nicht eindeutig zu klären. Kennzeichnende

Merkmale könnten hier die Anzahl der Einzelrufe insgesamt und ihre relative An-

zahl (Mauzer/Hauptrufe mit Nachstoßelement/'Nachstoßer) in der strukturierten

Rufreihe sein, damit zusätzlich auch in gewissen Grenzen ihre Dauer. In Betracht

kommt auch die Geschwindigkeit der Abfolge der Einzelrufe, besonders in der
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Nachstoßerserie. Einige wenige Individuen haben wahrscheinlich auch nahezu obli-

gatorisch ausgebildet Vorstoßer in ihren Serien.

Im Verlauf der Rufreihe des Löwen bzw. eines ihrer Unterabschnitte, der Serie

aus Hauptrufen mit Nachstoßelement, verändern sich diese fortlaufend strukturell

in arttypischer Weise. Die ersten, leiseren und die dann folgenden, zunehmend in-

tensiveren Rufe weisen eine deutliche Gliederung in einen eher klangartigen An-

fangsteil und das geräuschhafte Nachstoßelement auf (Längenverhältnis ca. 3:2)

(s. Abb. 131— 134). Im weiteren Verlauf der strukturierten Rufreihe wird jedoch

die erste Rufhälfte fortschreitend reduziert, so daß die letzten, sehr intensiven

Hauptrufe mit Nachstoßelement im wesentlichen nur noch aus dem Nachstoßele-

ment bestehen (Längenverhältnis bei geringerer Dauer des Rufes bis ca. 1 :9)

(s. Abb. 135). Die ersten Nachstoßer nach diesen „Übergangsrufen" sind meist deut-

lich an ihrem geräuschhaften rauhen Charakter zu erkennen, sie sind zudem kürzer

und fallen meist in ihrer Intensität etwas ab.

2.7.6 Puffing

Dieses Lautelement des Löwen ist nahezu allen bisherigen Beobachtern wegen sei-

ner sehr geringen Intensität entgangen. Schaller (1972) beschreibt es bei einem von

ihm aufgezogenen Jungtier, der von ihm gewählte Terminus wird beibehalten.

Hemmer (1966) zitiert eine lautmalende Beschreibung von Stanek (1956), die sich

sehr wahrscheinlich auf diesen Laut bezieht, von ihm aber zusammen mit anderen

Angaben aus der Literatur fälschlicherweise als Prusten interpretiert wird. Im Ver-

I

lauf dieser Untersuchung ließ sich das Puffing wiederholt bei adulten männlichen

I und weiblichen Tieren beobachten. Es besteht aus einer kurzen Folge sehr leiser und
I kurzer, geräuschhafter Einzellaute mit weichem Klang; der Höreindruck erinnert

I

etwas an ein intensives Schnuppern.

Insgesamt dürfte das Puffing keine häufige Lautäußerung sein, einige Tiere zei-

I

gen jedoch eine relativ hohe Artikulationsrate, so besonders Junge führende Weib-

chen. Es bleibt zu bedenken, daß auch ein geschulter Beobachter es wahrscheinlich

' aus einer Entfernung von mehr als 5 Meter kaum bemerkt. Diesen Grund vermutet

]
Schaller (1972) auch dafür, daß er in seinen Freilanduntersuchungen bei adulten

J

Löwen diesen Laut nicht feststellen konnte. Die Körperhaltung bei der Artikula-

tion des Puffing ist nicht fixiert, ebenso ist keine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur

I

bei der Lauterzeugung deutlich sichtbar, in relativ intensiveren Formen jedoch leicht

j
angedeutet. Das Maul bleibt dabei geschlossen, die Oberlippen sind ganz wenig an-

I gehoben und weichen unterhalb des Rhinariums etwas auseinander, dabei erweitern

(
sich auch die Nasenlöcher geringfügig. Die Anteile kehliger und/oder nasaler Bil-

I düng und Ausformung dieses Lautelements sind nach den bisherigen Beobachtungen

;
nicht zu bestimmen oder gegeneinander abzugrenzen. Schaller (1972, S. 104)

spricht bei seinem Jungtier von „ . . . emitted one or two gentle ,pfff-pfffs' through

his lips . . .
". Nach dieser Aussage scheint es auch möglich, daß das Puffing ohne

kehlige Lauterzeugung nur durch kurze Luftstöße zwischen den weitgehend ge-

schlossenen Lippen hindurch erzeugt wird. Nach meinen Beobachtungen an adulten

' Löwen sind Luftstöße durch die Nase aber zumindest teilweise auch an der Artiku-

lation dieser Lautäußerung beteiligt.

Sie ließ sich bei Löwen nie als Antwort auf eine Imitation des Lautes seitens des

Beobachters hin auslösen, auch reagierten die Tiere in keinem der beobachteten Fälle

auf das Puffing eines Artgenossen mit der gleichen Lautäußerung. Junge führende
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Weibchen geben diesen Laut bisweilen ab, wenn man ihre Jungen von ihnen ab-

trennt und sie diese in der Nähe rufen hören, ebenso auch, wenn sich kleine Jungtiere

zu weit von der Mutter entfernen. Meist tritt das Puffing dann in Lautfolgen aus

Mauzern auf. Bei Männchen und "Weibchen kommt es bisweilen in Situationen vor,

in denen sich die vertrauten Tiere emes Paares oder einer Gruppe nach längerer

Trennung wieder begegnen — bisher jeweils jedoch nur von einem der beteiligten

Tiere beobachtet. Selten äußern miteinander spielende, adulte Löwen ebenfalls das

Puflfing. Nach den augenblicklich vorliegenden Beobachtungen kommt diesem Laut

also eine lockende und/oder beschwichtigende Funktion zu. Die lautspektrographi-

sche Auswertung der Strukturmerkmale des Puffings ist bislang nicht möglich, da

wegen seiner geringen Amplitude und der relativen Seltenheit des Lautes keine

Tonbandaufnahmen ausreichender Qualität gelangen. Der Höreindruck läßt aber

einige Schlüsse auf die Struktur des Puffing zu; es besteht aus kurzen, separaten Ein-

zellautstößen, die einzelnen oder zu wenigen gereiht artikuliert werden. Die Rei-

hung erscheint unregelmäßig. Die Frequenzverteilung dürfte überwiegend ge-

räuschhaft spektral sein.

2.7.7 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Auch hier kann nur eine allgemeine Beschreibung erfolgen, weil eine lautspek-

trographische Auswertung wegen der gleichzeitigen Lautartikulation von Männ-
chen und Weibchen während der Paarung nicht möglich ist. Die Weibchen äußern

meist beginnend mit dem Aufreiten des Männchens das Hitzegrollen. Es klingt wei-

cher und weniger „staccato" als das Grollen im Zusammenhang agonistischen Ver-

haltens. Reschke (1960) bezeichnet es in Anlehnung an „gargling" (Cooper 1942)

als Gurgeln. Die Tiere können diese Lautform während der In- und Exspirations-

phase erzeugen; letztere überwiegt. Im Ende der Kopula kann sich dieses Hitzegrol-

len mit zunehmendem, rauhen Staccato-Charakter zu einem fast röhrenden Grollen

steigern, wenn sich das Weibchen gegen das Männchen herumwirft. Häufig gehen

Paarungen zwischen miteinander vertrauten Tieren in der Hochbrunft aber auch

ganz ruhig aus. Die Lautäußerung der männlichen Tiere setzt wahrscheinlich mit

dem Moment der vollständigen Immisslo Penis ein. Es ist ein mauzartiger Laut

mittlerer Intensität, der gurgelnd und abgehackt klingt, manchmal zusammenhän-

gend oder auch in wenigen Einzellauten geäußert. Das Männchen beendet seine

Lautgebung mit dem Abspringen bzw. -steigen vom Weibchen.

3. Lautrepertoires der Hybriden

Die Besprechung der einzelnen Lautformen erfolgt nach dem gleichen Muster wie

bisher bei den Arten. Tigons und Leopons konnte ich nicht selbst beobachten; das

Tonbandmaterial mit ihren Lautäußerungen stellte Herr Professor Dr. Leyhausen

mir zur Verfügung, wofür ich ihm auch an dieser Stelle noch einmal herzlich danken

möchte.

3.1 T i g o n

Der Auswertung liegt Tonbandmaterial von drei adulten Weibchen — schon in

recht hohem Alter — zugrunde; das Lautgebungsverhalten der Tiere konnte ich

nicht selbst beobachten. Hierzu ist im wesentlichen auf die ausführliche Untersu-
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chung von Leyhausen (1950) zurückgegriflfen worden, auch bei Hemmer (1966) fin-

den sich einige Angaben. Beide Autoren beschreiben als wesentliche Lautäußerungen

der Tigons das Brüllen, meist in einer Folge von Einzelrufen. Hemmer (1966) betont

ausdrücklich, daß die von ihm beobachteten Tigons keine Nachstoßer ausbildeten.

Die vorhandenen Tonbandaufnahmen enthalten als Rufformen Hauptrufe mit

Nachstoßelement und Nachstoßer, beide treten vornehmlich in Ruffolgen auf, die

Ansätze zu einem „arttypischen" Aufbau zeigen.

3.1.1 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 145— 152)

Diese meist laute Rufform ist deutlich zweiteilig aus einem helleren, klangartigen

Anfangsteil und einer tieferklingenden, geräuschhaft rauhen zweiten Lauthälfte

aufgebaut. In diesem zweiten Rufteil, dem Nachstoßelement, ist ein rhythmischer

Intensitätswechsel gut hörbar. Die Tonhöhe dieser Rufform ist sehr variabel, auch

bei demselben Individuum. Sie wird als Einzelruf oder arhythmisch gereiht, haupt-

sächlich jedoch in einer ansatzweise strukturierten Rufreihe — hier bisweilen zu-

sammen mit einer weiteren Rufform — artikuliert. Zur allgemeinen Häufigkeit des

Hauptrufes mit Nachstoßelement in der Lautgebung des Tigons ist keine Aussage

möglich.

Die Körperhaltung bei der Rufartikulation und die Mitarbeit der Körpermusku-
latur bei der Lauterzeugung beschreiben Hemmer (1966) und Leyhausen (1950);

die Tiere rufen überwiegend im Gehen, und eine Mitarbeit der Körpermuskulatur

dabei ist nicht sichtbar. Leyhausen (1950) bemerkt zur Auslösung dieser Rufform,

daß die Tigons relativ häufig mit ihren Rufen auf die Rufreihen von Löwen ant-

worten.

Die Hauptrufe mit Nachstoßelement sind vorwiegend von hoher Intensität, aber

auch in Rufen geringer Lautstärke kann ein Nachstoßelement ausgebildet sein. Der
rhythmische Intensitätswechsel im Nachstoßelement ist deutlich zu hören, läßt sich

jedoch im Lautspektrogramm strukturell kaum nachweisen. Häufig ist zwischen

dem ersten und dem zweiten Rufteil ein starker Intensitätsabfall, besonders der Fre-

quenzanteile oberhalb 1 kHz, für ca. 0,1 sec vorhanden, wodurch die Trennung von
mehr klangartiger, heller erster Rufhälfte und dem tieferen, geräuschhaft rauhen

Nachstoßelement noch stärker hervortritt. Bisweilen ist ein leiser, kurzer Anlaut

ausgebildet.

Zur Dauer dieser Rufform des Tigons sind nur ungefähre Angaben möglich, weil

alle Tonbandaufnahmen innerhalb von Gebäuden entstanden sind und damit die

Messung durch den Halleftekt beeinträchtigt ist. Die Hauptrufe mit Nachstoßele-

ment sind zwischen 0,9—2,2 sec lang, die Mehrzahl wohl um 1,6 sec. Relativ zur

Gesamtruflänge ist der jeweilige Anteil der ersten mehr klangartigen Rufhälfte und

des Nachstoßelements sehr variabel, beide Hälften sind unterschiedlich dehnbar.

Das Längenverhältnis klangartiger Anfang/Nachstoßelement kann zwischen 3:1

bis 1 :2 schwanken. Der Tigon bildet Hauptrufe mit Nachstoßelement hauptsächlich

im Zusammenhang einer ansatzweise strukturierten Rufreihe aus, in der die Einzel-

rufe mit in typischer Weise sich verändernden Pausen aufeinanderfolgen. Eine

exakte Messung der Wiederholungsrate in einem bestimmten Zeitintervall für diese

Rufform ist wegen des Halleftekts nicht möglich, zudem sind die Tiere während der

Lautgebung meist in Bewegung.

Der Hauptruf mit Nachstoßelement kann sich aus Frequenzanteilen im Bereich

von 0,15—7 kHz zusammensetzen, der Grad der Ausbildung der Anteile oberhalb
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4 kHz ist jedoch sehr unterschiedlich. Die intensiven Frequenzanteile finden sich im

wesentlichen unterhalb 2 kHz, die größte Amplitude erreichen Frequenzen unter

1 kHz meist bei 0,3 kHz; häufig liegt das Intensitätsmaximum im Übergang vom
ersten Rufteil zum Nacbstoßelement. Lücken treten in der Frequenzzusammenset-

zung dieser Rufform des Tigon nicht regelmäßig auf, ihre zeitliche Veränderung im

Rufverlauf ist meist deutlich im wesentlich größeren Anteil hoher Frequenzen im

Nachstoßelement, der Rufbeginn ist teilweise auf den Bereich unterhalb 2 kHz be-

schränkt. Die Frequenzverteilung läßt eine Gliederung in eine überwiegend klang-

artige erste Rufhälfte und das weitgehend spektral geräuschhafte Nachstoßelement

erkennen, hier sind die Formanten nur partiell ausgebildet. Der Formantverlauf

zeigt, mit einigen Variationen, im Anfang einen Bogen unterschiedlicher Überhö-

hung, der im zweiten Rufteil in einem nahezu geradlinigen Schenkel ausläuft. In

den Rufen eines Individuums haben die Formanten im Rufbeginn noch einen zu-

sätzlichen kleinen Aufwärtsbogen (s. Abb. 149, 150). Mit der schon angesprochenen

großen Varianz in der Ausprägung des Hauptrufes mit Nachstoßelement beim Ti-

gon ergeben sich auch deutliche Unterschiede im Hmblick auf den innerhalb einer

Formante durchlaufenen Tonhöhenwechsel. Im Extremfall kann er in den schon er-

wähnten Rufen des einen Weibchens zwischen den relativ höchsten Anteilen am
Rufanfang und den tiefsten am Ende 2:1 betragen, in anderen Rufen desselben Tie-

res ist er aber auch erheblich kleiner. Bei den Rufen der beiden anderen Weibchen

finden sich die relativ höchsten Frequenzen im Verlauf einer Formante um die Mitte

der ersten Rufhälfte, die tiefsten am Lautende, hier beträgt der Tonhöhenunter-

schied dann durchweg weniger als 4:3. Er ist im Höreindruck dadurch verstärkt,

daß vom ersten Rufteil zum zweiten eine Verlagerung der Intensitäten von For-

manten im Bereich über 0,6 kHz auf solche unterhalb 0,6 kHz stattfindet. Die Ba-

salformante ist — in der Abbildung nicht sichtbar — meist zwischen 0,15—0,2 kHz
ausgebildet und anfänglich von geringer, im Nachstoßelement von großer Intensi-

tät, hier jedoch weitgehend spektral überlagert. Unterhalb von 1 kHz finden sich

zwischen 4 und 6 Formanten, die beiden basalen sind im ersten Rufteil von geringer

Amplitude, ansonsten setzen sich alle aus intensiven Anteilen zusammen. Teilweise

sind zwischen den Formanten geringe Frequenzanteile spektraler Verteilung vor-

handen. Die Rufe des einen Tieres mit abweichendem Formantverlauf setzen sich

innerhalb 1 kHz nur aus 2— 3 Formanten zusammen. Der Formantquotient beträgt

allgemein 1 :2:3:4: . . .

3.1.2 Nachstoßer (s. Abb. 153, 154)

Die Nachstoßer sind Rufe geringer bis kaum mittlerer Lautstärke ganz überwie-

gend geräuschhaft rauhen Charakters, em interner rhythmischer Intensitätswechsel

ist gut zu hören. Sie können wahrschemlich emzeln im Anschluß an einen Hauptruf

mit Nachstoßelement gerufen werden, treten vornehmlich jedoch als Element der in

Ansätzen strukturierten Rufreihe des Tigons nach einer Folge von Hauptrufen mit

Nachstoßelement und Rufen, die eine Übergangsform zwischen beiden Lautelemen-

ten darstellen, auf. Auch am Ende der Rufreihe sind Nachstoßer jedoch allgemein

relativ selten, meist beschließt eine Folge von „Übergangsrufen" sie. Zur Rufhal-

tung und Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung sei ebenso wie

zur Auslösung dieser Rufform des Tigons auf Leyhausen (1950) verweisen. Er be-

zeichnet die Lautäußerungen dieser Hybriden zusammenhängend als Brüllen.

Die Intensität der Nachstoßer ist niedrig bis selten mittel, der deutlich hörbare
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rhythmische Intensitätswechsel im Verlauf des Lautes ist strukturell im Lautspek-
trogramm kaum nachweisbar. Die Auswertung der Frequenzzusammensetzung der

Nachstoßer ist durch die schon mehrfach erwähnten Zusammenhänge beeinträchtigt,

die sich bei der Aufzeichnung einer weniger intensiven Lautform neben wesentlich

lauteren bei gleichbleibender Aussteuerung ergeben. Der erfaßbare Frequenzbereich

der Nachstoßer enthält Anteile zwischen 0,15— 3,5 kHz, alle Frequenzen größerer

Amplitude finden sich unterhalb 1 kHz, die Intensitätsmaxima zwischen 0,2 bis

0,3 kHz. Die Auswertung der Rufdauer ist dadurch beeinträchtigt, daß alle Ton-
bandaufnahmen innerhalb von Gebäuden entstanden sind, gleiches gilt entspre-

chend für die Wiederholungsrate der Rufe in einem bestimmten Zeitintervall. Die
Nachstoßer dürften zwischen 0,6—0,9 sec lang sein, als letzte Laute der in Ansätzen
strukturierten Rufreihe des Tigons folgen sie einander in zunehmend größeren Ab-
ständen zwischen ca. 1— 3 sec.

Die Frequenzzusammensetzung der Nachstoßer weist keine regelmäßigen Lücken
auf, sie ist im zeitlichen Verlauf weitgehend gleichbleibend. Die Frequenzverteilung

ist ganz überwiegend geräuschhaft spektral, nur im basalen Bereich sind einige For-

manten stellenweise in ihrem Verlauf angedeutet. Aufgrund der Einschränkungen,

die bei der Lautanalyse der Nachstoßer gegeben sind, ist nicht auszuschließen, daß es

sich bei den als Nachstoßer eingestuften Rufen um Übergangsrufe mit nahezu völli-

ger Reduktion des eher klangartigen Anfangsteils handelt, diese Hybriden also

eventuell Nachstoßer nicht ausbilden können. Dieser Vorbehalt gilt auch hinsicht-

lich aller anschließenden Ausführungen zu diesem Lautelement beim Tigon.

3.L3 Rufreihe (s. Abb. 155, 156)

Die vorherrschende Lautäußerung des Tigons ist eine Rufreihe, die Ansätze zu

einem regelmäßigen Aufbau hinsichtlich der sie zusammensetzenden Rufformen und
ihrer Abfolge, ihres internen Intensitätsverlaufs sowie der Ruf- und Pausenlängen
in ihrem Ablauf aufweist. Sie besteht aus ziemlich wenigen Einzelrufen, ist aber

trotzdem wegen ihrer gedehnten Abfolge relativ lang; sie ist eine einstrophige, he-

tero- oder auch homotype Langfolge (Tembrock 1960 b). Das wesentliche Bauele-

ment sind Hauptrufe mit Nachstoßelement, in denen zum Ende der Rufreihe hin

das Nachstoßelement im Verhältnis zur Gesamtdauer des Rufes einen immer größer

werdenden Anteil einnimmt, der mehr klangartige Anfangsteil ist reduziert; es han-

delt sich somit um Übergangsrufe. Abschließend sind manchmal ein oder zwei —
kaum mehr — Nachstoßer ausgebildet. Einige Rufreihen setzen sich in Teilen ihres

Verlaufs aus einer alternierenden Folge von Hauptrufen mit Nachstoßelement und
Übergangsrufen zusammen. Angesichts der großen Varianz in der Ausprägung der

Rufreihen auch desselben Individuums kann man die zusammenhängenden Laut-

folgen des Tigons sicherlich nicht als einheitliche Lautgebilde („Gestalt") regelmä-

ßigen Aufbaus auffassen, die Ansätze in dieser Richtung sind aber deutlich. Die
Zahl der Einzelrufe in einer Lautfolge ist unterschiedlich und schwankt im vorlie-

genden Tonbandmaterial zwischen 6— 18, in der Mehrzahl um 10 Rufe, ist also re-

lativ gering.

Die Körperhaltung bei der Artikulation der Rufreihe ist nicht fixiert. Die Tiere

rufen vornehmlich in der Bewegung. Weitere Angaben, auch zu Auslösung und
Funktion dieser Lautäußerung, sind wegen fehlender eigener Beobachtungen nicht

möglich.

Die Rufreihe des Tigons ist insgesamt von hoher Intensität, läßt aber meist eine
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ziemlich regelmäßige Veränderung der Lautstärke der Einzelrufe in ihrem Verlauf

erkennen. Ein oder wenige einleitende Hauptrufe mit Nachstoßelement sind von ge-

ringer, dann von schnell fortschreitend ansteigender Intensität; nach einigen Haupt-

rufen mit Nachstoßelement fast gleichbleibend hoher Amplitude fallen sie dann als

Übergangsrufe in ihrer Lautstärke zum Ende der Rufreihe hin wieder ab. Die bis-

weilen vorhandenen wenigen abschließenden Nachstoßer sind durchweg nur von ge-

ringer Intensität. Setzt die Rufreihe sich zumindest teilweise aus Hauptrufen mit

Nachstoßelement und Übergangsrufen in alternierender Folge zusammen, so erfolgt

im Übergangsruf immer ein deutlicher Intensitätsabfall gegenüber dem vorherge-

henden Hauptruf mit Nachstoßelement; daneben gibt es auch Rufreihen ziemlich

gleichbleibender Intensität.

Angesichts der geringen Zahl der die Rufreihe des Tigons zusammensetzenden

Einzelrufe ist sie trotzdem ziemlich lang, die Werte schwanken im vorhandenen

Tonbandmaterial von 17—40 sec, die meisten Rufreihen dauern zwischen 20 bis

30 sec. Im Verlauf der Rufreihe zeigen die Längen der Rufe meist eine charakteri-

stische Veränderung; die ersten einleitenden, leisen Hauptrufe mit Nachstoßelement

dauern um 1,0— 1,5 sec, die folgenden, sehr intensiven sind von ziemlich einheitli-

cher Dauer um 1,2— 1,8 sec, die abschließenden Übergangsrufe sind ungefähr

0,8 sec lang. In ihnen beträgt das Längenverhältnis klangartiger Anfangsteil/Nach-

stoßelement bis zu ungefähr 1:10. Die manchmal vorhandenen Nachstoßer sind um
0,8 sec lang. Die Pausen zwischen den Einzelrufen im Verlauf der Rufreihe zeigen

kein einheitliches Bild, einige Muster der Rufabfolge treten jedoch ziemlich regel-

mäßig auf: 1. nach einigen Rufen in ziemlich großem Abstand werden die Pausen

fortschreitend kleiner, bleiben für einige Zeit ungefähr konstant und werden dann

im Ende der Rufreihe wieder zunehmend größer; 2. alle Rufe folgen mit weitge-

hend gleichbleibenden Abständen aufeinander, nur die Abfolge der letzten ist etwas

gedehnt; 3. die Pausen zwischen den Einzelrufen werden zum Ende der Rufreihe

hin fortschreitend kleiner, die letzten Rufe fallen dann wieder etwas ab. In den

Rufreihen, die zumindest partiell aus einer alternierenden Folge von Hauptrufen

mit Nachstoßelement und Übergangsrufen aufgebaut sind, ergibt sich insofern ein

anderes Bild, als die Übergangsrufe nach einer Pause von ungefähr 0,5 sec auf den

vorhergehenden Hauptruf mit Nachstoßelement folgen, danach ist dann der nächste

wieder in einem Abstand von ungefähr 1 sec ausgebildet. Die Rufreihe des Tigon

zeigt also besonders hinsichtlich ihres internen Intensitätsverlaufs und der Verände-

rung der Dauer der Einzelrufe, weniger ihrer rhythmischen Abfolge, einen ziemlich

regelmäßigen Aufbau, man kann aber nicht von einer einheitlich strukturierten Ruf-

reihe sprechen.

3.2 L e g u a r

Den Ausführungen liegen die Beobachtungen und Tonbandaufzeichnungen von

einem männlichen Tier im Tierpark Salzburg-Hellbrunn zugrunde, das im Augen
blick der einzige Hybride zwischen diesen beiden Elternarten auf der Welt sein

dürfte. Bisher sind die Lautäußerungen der Leguare noch nicht in der Literatur be-

schrieben. Während des Beobachtungszeitraums war dieses Tier relativ ruffreudig,

die vorherrschende Lautform war eine kurze, strukturierte Rufreihe, die sich im we-

sentlichen aus Vor- und Nachstoßern zusammensetzt; eine weitere Rufform ist der

Hauptruf mit Nachstoßelement. Dieser konnte nicht auf Tonband aufgezeichnet

werden. Alle Lautäußerungen waren von nicht mehr als mittlerer relativer Intensi-
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tat. Bei der folgenden Merkmalsbeschreibung der einzelnen Lautformen ist zu be-

denken, daß sämtliche Auswertungen auf dem Aufnahmematerial von nur einem

Individuum basieren. Es ist keine Aussage darüber möglich, ob und wieweit seine

Lautäußerungen für diese Hybriden charakteristisch sind. Die Veröffentlichung er-

scheint aber trotzdem sinnvoll, weil derartige Bastarde zukünftig sicher kaum häu-

figer für entsprechende Untersuchungen zugänglich sein werden.

3.2.1 Nachstoßer (s. Abb. 157, 158)

Diese Rufform bildet das wesentliche Bauelement der strukturierten Rufreihe des

Leguars. Sie ist kurz und weitgehend geräuschhaft rauh, ein interner rhythmischer

Intensitätswechsel ist meist zu hören. Die Nachstoßer treten hauptsächlich rhyth-

misch gereiht in der strukturierten Rufreihe, seltener auch einzeln im Anschluß an

einen Hauptruf mit Nachstoßelement auf. Bei der Artikulation als Element der

Rufreihe äußerte das Tier die Nachstoßer meist im Stehen mit Vorder- und Hinter-

beinen jeweils nebeneinander bei gestrecktem Hals und leicht abwärts gesenktem

Kopf. Das Maul ist während der Lauterzeugung nur geringfügig geöffnet. Die Ober-

lippen bedecken die oberen Caninen, die Mitarbeit der Körpermuskulatur beim Ru-

fen ist deutlich. Bisweilen rief das beobachtete Tier die Nachstoßer in der struktu-

rierten Rufserie auch im Sitzen oder bei geringer Intensität — dies besonders an ih-

rem Beginn und Ende — im Gehen. Hinweise auf Auslösung und Funktion der

Nachstoßer sind im Zusammenhang ihrer Ausbildung in der gegliederten Rufreihe

des Leguars zu sehen und werden dort besprochen.

Die Intensität der Nachstoßer ist gering bis mittel, im vollrhythmischen Teil der

Rufreihe ziemlich gleichbleibend. Der rhythmische Intensitätswechsel im Verlauf

dieser Rufform zwischen Phasen geringerer und größerer Amplitude ist teilweise

deutlich zu hören und im Lautspektrogramm auch strukturell nachweisbar, aller-

dings unterschiedlich gut. Die Einzellautstöße größerer Intensität dauern um
0,02 sec, die Zwischenphasen geringerer Amplitude ungefähr 0,01 sec. Die Anzahl

der Impulse in den Nachstoßern beträgt um 10 oder etwas mehr. Im Vollrhythmus

der Rufreihe sind die Nachstoßer um 0,3 sec lang, am Anfang und Ende der Ruf-

reihe können sie bis 0,6 sec gedehnt sein. In der regelmäßigen Abfolge der Nachsto-

ßer innerhalb der Rufreihe dauern die Pausen zwischen den Einzelrufen 0,2 bis

0,3 sec, darin ist jeweils ein Vorstoßer ausgebildet; in einen Zeitraum von 2 sec fal-

len somit durchweg 4 Nachstoßer. Diese Rufform des Leguars setzt sich aus Fre-

quenzen im Bereich zwischen 0,2—7 kHz zusammen, oberhalb 5 kHz sind aber nur

wenige Anteile ausgebildet. Hohe Intensität erreichen die Frequenzen unter 2 kHz,

die größte Amplitude Anteile zwisdien 0,5—0,6 kHz. Lücken lassen sich in der Fre-

quenzzusammensetzung dieser Rufform nicht regelmäßig feststellen. Während des

gesamten Zeitverlaufs sind weitgehend die gleichen Frequenzen am Aufbau betei-

ligt. Ihr Einsetzen im Rufbeginn und Abbrechen am Ende erfolgt jeweils für alle

Anteile nahezu simultan. Die Frequenzverteilung in den Nachstoßern des Leguars

ist ganz überwiegend geräuschhaft spektral, nur stellenweise ist basal der Verlauf

einiger Formanten noch ersichtlich.

3.2.2 Vorstoßer (s. Abb. 157, 158)

Die Vorstoßer sind neben den vorher besprochenen Nachstoßern das weitere

Bauelement der strukturierten Rufreihe des Leguars. Sie sind kurz und von sehr ge-

ringer Intensität, bei rauh geräuschhaftem Lautcharakter. Sie werden inspirativ

während der Einatmungsphase zwischen den lauteren exspirativ artikulierten Nach-
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stoßern erzeugt; es entsteht der Eindruck eines lauthaften Einatmens direkt im An-

schluß an den Nachstoßer. Vorstoßer traten bei dem einen beobachteten Tier nur im

Zusammenhang der strukturierten Rufreihe auf, an deren Anfang und Ende fehlten

sie bisweilen. Auch im Verlauf des vollrhythmischen Rufreihenabschnitts wechselte

der relative Grad ihrer Ausbildung, bisweilen fehlten sie in kürzeren Rufreihen

auch ganz. Da die Vorstoßer vornehmlich im vollrhythmischen Teil der Rufreihe

ausgebildet sind, werden sie meist im Stehen mit Vorder- und Hinterbeinen jeweils

nebeneinander, gestrecktem Hals und leicht gesenktem Kopf erzeugt; manchmal

auch im Sitzen oder Gehen. Das Maul ist nur wenig geöffnet, die Mitarbeit der Kör-

permuskulatur bei der Rufartikulation ist sichtbar, ist aber natürlich nicht vom An-

teil der Einatmung zwischen den Nachstoßern zu trennen. Auslösung und Funktion

der Vorstoßer sind im Zusammenhang ihrer Ausbildung in der Rufreihe zu sehen

und werden dort behandelt.

Die Intensität dieser Rufform ist sehr gering bis gering, teilweise bemerkt man
sie kaum im schnellen Rhythmus der Rufreihe neben den wesentlich lauteren Nach-

stoßern. Ein interner rhythmischer Intensitätswechsel läßt sich strukturell im Laut-

spektrogramm für den Vorstoßer des Leguars kaum nachweisen, ist aber bei halber

Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät deutlich zu hören. Je nach ihrer re-

lativen Intensität sind die Vorstoßer zwischen 0,07—0,20 sec lang, im Vollrhyth-

mus der Rufreihe finden sich bei voller Ausbildung innerhalb von 2 sec meist 4 Vor-

stoßer, die Pausen zwischen den Einzelrufen betragen um 0,4 sec. Sie sind in der

Mitte zwischen zwei Nachstoßern oder vorherrschend direkt im Anschluß an einen

Nachstoßer ausgebildet, oft auch an ihn gekoppelt. Bei der Auswertung der Fre-

quenzzusammensetzung der Vorstoßer des Leguars sei wieder darauf verwiesen,

daß diese durch ihre Aufzeichnung neben den wesentlich lautstärkeren Nachstoßern

innerhalb der Rufreihe beeinträchtigt ist. Der erfaßbare Frequenzbereich enthält in

unregelmäßiger Verteilung Anteile von 0,4— 5 kHz, alle intensiven finden sich un-

terhalb 1,5 kHz; die größte Amplitude ist meist zwischen 0,6—0,8 kHz erreicht.

Regelmäßige Lücken treten in der Frequenzzusammensetzung dieser Rufform des

Leguars nicht auf. Sie ist wohl im Rufverlauf ziemlich gleichbleibend. Die Frequenz-

verteilung im Vorstoßer ist nahezu rein spektral.

3.2.3 Strukturierte Rufreihe (s. Abb. 157—160)
Die Rufreihe stellte im Beobachtungszeitraum die vorherrschende Lautäußerung

dieses einen Hybriden dar. Einzelrufe waren selten. Sie ist relativ kurz und besteht

in einheitlicher Weise aus Rufen, die in einem charakteristischen Rhythmus aufein-

anderfolgen. Ihre Anzahl ist gering. Die Lauterzeugung in der Rufreihe erfolgt

meist sowohl in der inspirativen als auch in der exspirativen Phase, in beiden wird

je eine Rufform artikuliert; der Intensitätsunterschied zwischen beiden ist allerdings

so groß, daß man in der schnellen Abfolge der Rufe die lauthafte Einatmung kaum
wahrnimmt. Die Bauelemente der Rufreihe sind die exspirativen Nachstoßer und

die inspirativen Vorstoßer in alternierender Folge. Je ein während der Ausat-

mungsphase erzeugter Nachstoßer und der in der dazugehörigen Einatmungsphase

anschließend artikulierte Vorstoßer sind als eine „Lauteinheit" aufzufassen. Ent-

sprechend dem Charakter der sie zusammensetzenden Rufformen ist die Rufreihe

geräuschhaft rauh in ihrem Klang. Man kann ihn wieder mit dem Geräusch einer in

beiden Richtungen hin und her durch Holz geführten Säge vergleichen (Reschke

1960).
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Als einleitender Ruf kann manchmal ein Hauptruf mit Nachstoßelement ausge-

bildet sein; die wenigen beobachteten Rufreihen dieses Aufbaus konnten aber nicht

auf Tonband aufgezeichnet werden. Soweit anhand der Lautäußerungen dieses

einen Tieres überhaupt eine Aussage möglich ist, stellt die Rufreihe des Leguars ein

einheitlich aufgebautes, zusammenhängendes Lautgebilde („Gestalt") dar, das bei

aller Varianz einen typischen Aufbau hinsichtlich seiner Zusammensetzung aus be-

stimmten Einzelrufformen, ihrer Abfolge, des internen Intensitätsverlaufs und der

Ruf- und Pausenlängen in ihrem Ablauf aufweist; sie ist eine heterotype einstrophi-

ge Langfolge (Tembrock 1960 b). Die Anzahl der Einzelrufe in einer Rufreihe ist

variabel, vor allen Dingen ist auch der Grad der Ausbildung der Vorstoßer sehr un-

terschiedlich. Wertet man je einen Nachstoßer und den in der anschließenden Inspi-

rationsphase erzeugten Vorstoßer als Lauteinheit, so enthalten die vorliegenden

Rufreihen dieses einen Tieres zwischen 6 und 20 Rufen, vorwiegend um 12; manche

bestehen nahezu nur aus Nachstoßern.

Der eine beobachtete Leguar war relativ ruffreudig und äußerte die Rufreihe

mehrfach täglich. Meist rief er sie im Stehen mit jeweils Vorder- und Hinterbeinen

nebeneinander, leicht gesenktem Kopf und gestrecktem Hals; bisweilen auch im Sit-

zen oder Gehen, letzteres häufiger im weniger intensiven und nicht vollrhythmi-

schen Beginn und am Ende der Rufreihe. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei

der Lauterzeugung ist gut sichtbar; das Maul wird dabei nur wenig geöffnet; die

Oberlippen bedecken die oberen Caninen in ihrer ganzen Länge.

Die Rufreihenartikulation dieses einen männlichen Leguars schien während des

I

Beobachtungszeitraumes meist dadurch ausgelöst zu sein, daß die Jaguare im Nach-

I bargehege sich an ihren für ihn nicht einsehbaren Ruheplatz zurückgezogen hatten;

' dies geschah vorwiegend am späten Vormittag im Anschluß an die morgendliche

I
Aktivitätsphase. Bald, nachdem die Jaguare sich dort niedergelegt hatten, begann

j

der Leguar zu rufen und hörte wieder damit auf, sobald die Jaguare ihre Stereo-

(
typieläufe wieder aufnahmen. Dieses Rufverhalten des Hybriden war an den vier

I
aufeinanderfolgenden Tagen, während der er kontinuierlich überwacht wurde, ein-

' deutig. Soweit man aus diesen Beobachtungen auf eine Funktion der Rufreihe

schließen kann, dürfte sie wohl u. a. im Dienste des Zusammenhalts miteinander

j

vertrauter Tiere über größere Distanz stehen.

Als zusammenhängendes Lautgebilde ist die Rufreihe des Leguars von weitge-

]

hend einheitlicher, mittlerer Intensität; diese wird durch die Lautstärke der Nach-

I stoßer bestimmt. Die Vorstoßer sind von wesentlich geringerer Amplitude, aller-

dings im Verlauf der Rufreihe auch wechselnd. Leise Nachstoßer finden sich vorwie-

'I gend im Beginn und Ende der Rufreihe. Alle aufgezeichneten Rufreihen sind relativ

j kurz und schwanken in ihrer Dauer von ungefähr 6— 11,5 sec bei unterschiedlicher

Anzahl von Einzelrufen. Deren Dauer ist im vollrhythmischen Abschnitt der Ruf-

reihe besonders für die Nachstoßer ziemlich gleichbleibend um 0,3 sec; die Vorstoßer

sind wegen ihrer unterschiedlich intensiven Ausbildung in ihrer Dauer nicht so kon-

stant; sie sind zwischen 0,07—0,20 sec lang. Die Abstände zwischen den einzelnen

Nadistoßern sind mit 0,2—0,3 ebenso weitgehend gleichbleibend; die Pausen zwi-

schen Vorstoßer und folgendem Nachstoßer betragen 0,04—0,12 sec, die zwischen

Nachstoßer und anschliei?iendem Vorstoßer 0,01—0,03 sec; oft sind beide auch ge-

koppelt, d. h. beim Leguar ist der Vorstoßer an den vorhergehenden exspirativen

Nachstoßer angehängt. Das Tier holt also nach der exspirativen Lauterzeugungs-

phase lauthaft Luft. Im sich auflösenden Rhythmus der ausklingenden Rufreihe
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können zwischen den einzelnen Nachstoßern Abstände bis zu 1,0 sec und mehr be-

stehen, auch im Beginn der Rufreihe ist ihre Abfolge manchmal etwas gedehnt.

Das Rhythmusbild der strukturierten Rufreihe des Leguars wird durch die Art der

Reihung der im Vergleich mit dem zweiten Bauelement, den Vorstoßern, wesent-

lich lautstärkeren Rufform, der Nachstoßer, bestimmt; es ist in allen Rufreihen
weitgehend einheitlich.

3.3 L e o p o n

Für diese Hybriden liegen keine eigenen Beobachtungen zum Lautgebungsverhal-

ten vor; auch die Literatur enthält keine Beschreibungen hierzu. Die Auswertungen

beruhen auf dem Tonbandmaterial von Rufen zweier männlicher und dreier weib-

licher Tiere in verschiedenem Alter. Alle Leopons sind die Nachkommen desselben

Elternpaares aus zwei Würfen im Hanshin Park Zoo, Japan. Die vorherrschende

Lautäußerung dieser Hybriden ist eine ansatzweise strukturierte Rufreihe, die sich

meist aus Hauptrufen mit Nachstoßelement, Nachstoßern und Vorstoßern zusam-

mensetzt. Vor allen Dingen Hauptrufe mit Nachstoßelement treten bisweilen auch

einzeln oder zu wenigen gereiht auf, daran anschließend kann auch jeweils ein ein-

zelner Nachstoßer ausgebildet sein. Sowohl die Rufreihen in ihrer Zusammenset-

zung als auch die Einzelrufe sind in ihrem Charakter individuell sehr variabel, zei-

gen andererseits aber mit zunehmendem Alter der Tiere deutliche Entwicklungsten-

denzen in ihrer Ausbildung. Diese Veränderung ist nach dem vorliegenden Material

mit dem 7. Lebensjahr der Leopons noch nicht abgeschlossen, erstreckt sich also über

einen ungewöhnlich langen Zeitraum.

3.3.1 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 161--163, 167)

Diese Rufform des Leopon zeigt bei aller Varianz zwischen den einzelnen Indivi-

duen und auch bei demselben Tier grundsätzlich einen zweiteiligen Aufbau aus einer

hellen, eher klangartigen ersten Lauthälfte und einem tieferklingenden, geräusch-

haft rauhen zweiten Teil, dem Nachstoßelement, in dessen Verlauf teilweise ein

rhythmischer Intensitätswechsel wahrnehmbar ist. Der Hauptruf mit Nachstoßele-

ment ist eine relativ kurze Rufform durchweg großer Lautstärke. Sie ist im wesent-

lichen als Element der ansatzweise strukturierten Rufreihe des Leopons ausgebildet,

seltener auch als Einzelruf oder zu wenigen arhythmisch gereiht. Weil keine Beob-

achtungen möglich waren, sind Angaben zur Motorik bei der Lauterzeugung und zu

Auslösung und Funktion dieser Lautform nicht möglich.

Die Intensität der Hauptrufe mit Nachstoßelement ist meist hoch, jedoch kann

das Nachstoßelement auch in weniger intensiven Formen ausgebildet sein. Der
rhythmische Intensitätswechsel im Nachstoßelement ist strukturell im Lautspektro-

gramm kaum zu erkennen, läßt sich jedoch bei halber Abspielgeschwindigkeit auf

dem Tonbandgerät deutlich hören. Die meisten Rufe erreichen ihr Intensitätsmaxi-

mum im Übergang vom ersten Rufteil zum Nachstoßelement, manchmal ist es auch

in der ersten Lauthälfte ausgebildet. Die Auswertung der Zeitparameter für die

Rufformen des Leopon ist dadurch beeinträchtigt, daß alle Tonbandaufnahmen von

Lautäußerungen dieser Hybriden in Gebäuden entstanden sind, damit sind wegen
des Halls exakte Messungen nicht möglich. Die Rufdauer dürfte zwischen 0,6 bis

1,3 sec betragen, bei der Mehrzahl 0,8— 1,0 sec. Innerhalb von 2 sec rufen die Leo-

pons im vollrhythmischen Abschnitt ihrer ansatzweise strukturierten Rufreihe höch-

stens zwei Hauptrufe mit Nachstoßclement, die Dauer der Pausen zwischen den
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Einzelrufen beträgt dann um 0,2—0,3 sec. In dieser Rufform des Leopon können

Frequenzen im Bereich zwischen 0,15 bis über 7 kHz ausgebildet sein, oberhalb

5 kHz sind jedoch manchmal nur wenige Anteile vorhanden. Die Frequenzen hoher

Intensität finden sich durchweg unter 3 kHz, in einigen Rufen auch noch hinauf bis

zu 4 kHz, die größte Amplitude erreichen die unterhalb 1 kHz zwischen 0,25 bis

0,65 kHz, in der Mehrzahl der Rufe unter 0,45 kHz. Regelmäßige Lücken treten

im Frequenzaufbau der Hauptrufe mit Nachstoßelement nicht auf. Die Änderung

der Frequenzzusammensetzung im zeitlichen Rufverlauf ist deutlich in der stärke-

ren Ausbildung hoher Anteile in der zweiten Lauthälfte, dem Nachstoßelement. Im
Rufbeginn setzen alle wichtigen Frequenzanteile unterhalb 3 kHz ziemlich simul-

tan ein, höhere folgen sukzessive. Zum Abbrechen der Frequenzen am Rufende ist

wegen des Halleffekts keine Aussage möglich. Die Frequenzverteilung in dieser

Rufform ist — bei großen individuellen Unterschieden — in der ersten Lauthälfte

eher klangartig mit Bereichen stellenweise spektraler Überlagerung und im Nach-

stoßelemente nahezu rein geräuschhaft spektral; hier ist nur basal der Verlauf ein-

zelner Formanten noch teilweise angedeutet. Die allgemeine Formantform ist ein

Bogen unterschiedlicher Überhöhung in der ersten Rufhälfte, der in einem fast ge-

radlinigen Schenkel zum Rufende hin ausläuft. Der Tonhöhenwechsel innerhalb

einer Formante ist in den einzelnen Rufen unterschiedlich groß und beträgt zwi-

schen den relativ höchsten Anteilen um die Mitte der ersten Rufhälfte und den tief-

sten im Rufbeginn, bisweilen auch am -ende, maximal 3:2, in der Mehrzahl der Ru-

fe ca. 4:3. Die Basalformante ist überwiegend intensiv zwischen 0,2—0,3 kHz aus-

gebildet, hat aber teilweise auch noch höherfrequente Anteile; tiefere Frequenzen

unterhalb 0,2 kHz sind mit geringer Intensität und spektraler Verteilung vorhan-

den. Im Bereich unter 1 kHz sind 3—4 meist intensive Formanten ausgebildet; der

Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4: .. . Zwischen den Formanten sind teilwei-

se spektrale Frequenzanteile geringer Amplitude vorhanden.

3.3.2 Nachstoßer (s. Abb. 164, 165)

Der Nachstoßer ist eine kurze Rufform unterschiedlicher Lautstärke mit dunk-

lem, tief geräuschhaft rauhen Klang. Ein interner rhythmischer Intensitätswechsel

zwischen Phasen größerer und kleinerer Amplitude ist zu hören. Nachstoßer treten

vornehmlich am Ende der in Ansätzen strukturierten Rufreihe des Leopon auf, kön-

nen aber auch im Anschluß an einen einzelnen Hauptruf mit Nachstoßelement aus-

gebildet sein. Insgesamt bestehen große individuelle Unterschiede hinsichtlich des

Auftretens von Nachstoßern in der Rufreihe und ihrem relativen Anteil an deren

Zusammensetzung; beides verändert sich mit zunehmendem Alter der Tiere. Aussa-

gen zur Motorik bei der Lautäußerung und zu Auslösung und Funktion dieser Ruf-

form sind aus den schon erwähnten Gründen nicht möglich.

Die Intensität dieser Rufform des Leopon ist gering bis mittel, im Verlauf der

Rufreihe zu deren Ende hin sind sie von abnehmender Lautstärke. Der interne

rhythmische Intensitätswechsel im Nachstoßer ist strukturell kaum im Lautspektro-

gramm nachweisbar, aber meist deutlich auch vom menschlichen Ohr wahrnehmbar.

Wie schon bemerkt, ist die Auswertung der Zeitparameter nur angenähert möglich.

Die Dauer der Nachstoßer ist unterschiedlich, jedoch nahezu durchgehend zum Ende

der Rufreihe hin fortschreitend abnehmend, von ca. 0,9 sec bis ungefähr 0,5 sec.

Ziemlich einheitlich ist diese Abfolge der Einzelrufe aber erst bei den Hybriden im

Alter von etwa 8—9 Jahren, hier werden die Pausen zwischen den einzelnen Nach-
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stoßern zum Ende der Rufreihe hin auch immer größer. Bei jüngeren Tieren treten

in diesem Merkmal große Schwankungen auf. Die ersten Nachstoßer als Abschluß

der Rufreihe sind noch rhythmisch mit weitgehend gleichbleibendem Abstand von

jeweils ca. 0,2—0,3 sec gereiht, die Pausen zwischen den Einzelrufen werden zum
Ende der Rufreihe hin zunehmend länger und können dann bis etwa 0,8 sec betra-

gen.
_

Diese Rufform des Leopon setzt sich aus Frequenzanteilen im Bereich von 0,15

bis 7 kHz zusammen; oberhalb 5 kHz sind nur vereinzelt Anteile vorhanden. Die

intensiven finden sich unterhalb 4 kHz, die größte Amplitude liegt in der Mehrzahl

der Rufe zwischen 0,2—0,3 kHz. Lücken treten in der Frequenzzusammensetzung

des Nachstoßers nicht regelnicäßig auf; sie ist im gesamten zeitlichen Verlauf des Ru-

fes weitgehend gleichbleibend; Rufbeginn und -ende weisen nahezu simultanes Ein-

setzen bzw. Abbrechen der am Aufbau beteiligten Frequenzen auf. Die Frequenz-

verteilung ist überwiegend geräuschhaft spektral, besonders im intensiven Basalbe-

reich unter 1 kHz können jedoch einzelne Formanten teilweise ausgebildet sein; sie

lassen einen schwach gekrümmten Bogenverlauf erkennen. Der interne Tonhöhen-

wechsel innerhalb einer Formante im Rufverlauf ist anhand des Lautspektro-

gramms nicht meßbar. Die vorwiegend intensive Basalformante findet sich zwischen

0,2 und 0,25 kHz, ist aber stellenweise von noch tieferen, spektral zusammengesetz-

ten Frequenzanteilen überlagert. Unterhalb 1 kHz sind partiell nicht mehr als drei

Formanten ausgebildet; der Formantquotient ergibt sich mit 1 :2:3.

3.3.3 Vorstoßer (s. Abb. 164— 167)

Der Vorstoßer ist eine kurze, geräuschhafte Lautform rauhen Charakters und

geringer Intensität; sie wird inspirativ erzeugt. Bisweilen ist ein interner rhythmi-

scher Intensitätswechsel zu hören. Sie tritt — bei allerdings erheblicher individueller

Varianz — im Zusammenhang der ansatzweise strukturierten Rufreihe des Leopon

auf. Hier sind Vorstoßer vornehmlich im intensiven und weitgehend rhythmischen

Abschnitt zusammen mit Nachstoßern ausgebildet, seltener auch mit Hauptrufen

mit Nachstoßelement. Es entsteht der Eindruck, als ob die Tiere im Vorstoßer vor

dem anschließenden intensiveren Ruf lauthaft Luft holen. Aus den schon erwähnten

Gründen kann ich die Motorik bei der Lauterzeugung sowie Auslösung und Funk-

tion dieser Rufform nicht besprechen.

Die Intensität der Vorstoßer ist sehr gering bis gering. Der interne rhythmische

Intensitätswechsel ist im Lautspektrogramm strukturell nicht ausgeprägt, läßt sich

aber in den relativ intensiveren Formen bei halber Abspielgeschwindigkeit auf dem
Tonbandgerät hören. Die Auswertung der Zeitparameter unterliegt den Einschrän-

kungen, die sich bei der LautaufZeichnung innerhalb von Gebäuden ergeben; der

Halleffekt führt zudem dazu, daß Vorstoßer im lautspektrographischen Bild mit

dem anschließenden Laut verschmolzen sind.

Die Dauer der Vorstoßer beträgt je nach dem Grad ihrer Ausbildung etwa 0,075

bis 0,25 sec. In dem Teil der Rufreihe, der mit nahezu gleichen Pausen zwischen den

Einzelrufen ziemlich einheitlicher Dauer und Intensität die deutlichste rhythmische

Gliederung aufweist, dürften die einzelnen Vorstoßer ungefähr im Abstand von 0,7

bis 1,0 sec aufeinander folgen. Die Auswertung der Frequenzzusammensetzung der

Vorstoßer ist wegen ihrer ursprünglichen Aufzeichnung neben wesentlich lautstär-

keren Rufformen beeinträchtigt. Im Lautspektrogramm sind Anteile zwischen 0,15

und 4,0 kHz nachweisbar; die intensiven linden sich unterhalb 2 kHz; die größte
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Amplitude ist um 0,3 kHz erreicht. Soweit in dieser Hinsicht eine Aussage möglich

ist, erscheint die Frequenzzusammensetzung der Vorstoßer im zeitlichen Verlauf

ziemlich gleichbleibend und ohne Lücken. Die Frequenzverteilung in dieser Rufform

des Leopon ist ganz überwiegend spektral.

3.3.4 Rufreihe (s. Abb. 168, 169)

Eine in Ansätzen strukturierte Rufreihe stellt die vorherrschende Lautäußerung

des Leopon dar. Sie zeigt in ihrer Ausbildung im Verlauf der Entwicklung auch der

schon adulten Tiere noch erhebliche Veränderungen. Die Leopons sind die einzigen

Hybriden in dieser Untersuchung, für die Tonbandmaterial mit Rufen unterschied-

lich alter Tiere vorliegt. Neben dieser „vertikalen" Veränderung sind die Rufrei-

hen der einzelnen Tiere in ungefähr gleichem Alter teilweise auch recht unterschied-

lich aufgebaut, ebenso variieren auch die Rufreihen desselben Individuums in ihrer

Ausprägung. Insgesamt lassen sich aber doch gewisse, einheitliche Merkmale für Tie-

re gleichen Alters festhalten. Die Ruffolgen sind durchweg intensiv und von unter-

schiedlicher Dauer, bisweilen auch recht kurz, je nach ihrer wechselnden Zusammen-

setzung sind sie auch in ihrem Klangcharaktcr variabel. Meist sind zumindest in ih-

rem Beginn einige Rufe mehr klangartigen Aufbaus vorhanden; das Ende der Ruf-

reihe ist vorherrschend geräuschhaft rauh. Als Einzelrufformen innerhalb der Ruf-

folge treten Hauptrufe mit Nachstoßelement, Nachstoßer und Vorstoßer auf; die

beiden letzten vorwiegend in ihrer zweiten Hälfte. Insgesamt ist der relative Anteil

der verschiedenen Rufe am Rufreihenaufbau wechselnd, einige bestehen überwie-

gend aus Hauptrufen mit Nachstoßelement, andere nahezu nur aus Vor- und Nach-

stoßern. Auch hier sind zwischen den Tieren \m Alter von ca. 6 und denen von un-

gefähr 9 Jahren Unterschiede festzustellen, indem der Anteil der Vor- und Nach-

stoßer am Rufreihenaufbau bei den jüngeren Tieren größer ist als bei den älteren;

dort sind relativ mehr Hauptrufe mit Nachstoßelement ausgebildet. Ebenso sind bei

den älteren Leopons im mittleren Abschnitt der Rufreihe die Übergangsrufe

(s. Abb. 166) häufiger — Hauptrufe mit Nachstoßelement mit im Verlauf der Ruf-

reihe fortschreitend reduziertem klangartigen Anfangsteil bei ebenfalls abnehmen-

der Ruflänge. Insgesamt kann man bei der Ruffolge des Leopons nicht von einem

einheitlichen Lautgebilde („Gestalt") sprechen, obwohl deutliche Ansätze in Rich-

tung auf eine typische Ausbildung hinsichtlich der am Aufbau beteiligten Einzel-

rufformen, ihrer Abfolge, des internen Intensitätsverlaufs und der Ruf- und Pau-

senlängen in ihrem Ablauf vorhanden sind. Man darf diese Rufreihen als Zwischen-

formen zwischen ungegliederten und strukturierten Lautfolgen ansehen, wobei die

Ausprägung den letzteren näherkommt. Die Anzahl der Rufe in einer solchen Folge

ist recht unterschiedlich und schwankt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen

8—28, dabei sind Nachstoßer bzw. Hauptruf mit Nachstoßelement und der in der

dazugehörigen Inspirationsphase erzeugte Vorstoßer als Lauteinheit betrachtet. We-

gen der schon erheblichen Varianz in den Rufreihen desselben Individuums erscheint

es nicht sinnvoll, eine durchschnittliche Anzahl von Einzelrufen pro Rufreihe anzu-

geben. Ebenso ist, wie bereits erwähnt, der relative Anteil der verschiedenen Ruf-

formen an der Rufreihenausbildung stark schwankend. Weil eigene Beobachtungen

nicht möglich waren, fehlen wie auch bei den vorher besprochenen Lautformen fol-

gende Kriterien der Beschreibung: allgemeine Häufigkeit, Motorik der Lauterzeu-

gung, Auslösung und Funktion. Als zusammenhängendes Lautgebilde ist die Ruf-

reihe der Leopons von hoher Intensität, weist aber in ihrem Verlauf eine ziemlich
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regelmäßige Veränderung der Lautstärke der Einzelrufe auf; auch in diesem Merk-

mal ergeben sich einige Unterschiede zwischen den Tieren verschiedenen Alters. Bei

den älteren Leopons scheint es durchgehend einheitlicher ausgeprägt zu sein. Ein

oder wenige einleitende Hauptrufe mit Nachstoßelement sind von geringer Ampli-

tude, manchmal fehlen sie allerdings auch, und die Rufreihe setzt gleich relativ laut

ein. Die anschließenden sind von schnell ansteigender und dann fast gleichbleibend

hoher Intensität; vor diesen und den anschließenden Übergangsrufen sind bisweilen

auch Vorstoßer ausgebildet. Mit einigen Übergangsrufen und der abschließenden

Folge von Vor- und Nachstoßern fällt die Lautstärke dann allmählich wieder ab.

Dabei ist zu bedenken, daß die Vorstoßer von wesentlich geringerer Intensität als

die Nachstoßer sind, die Lautstärke dieses Rufreihenabschnitts also von den letzte-

ren bestimmt ist. Rufreihen jüngerer Tiere, die weitgehend aus einer alternierenden

Folge von Vor- und Nachstoßern bestehen, können auch von ziemlich gleichblei-

bender Intensität sein — dabei ist die Intensität der beiden Einzelrufformen ge-

trennt zu betrachten.

Die Dauer der Rufreihen bewegt sich je nach der Anzahl der sie zusammensetzen-

den Einzelrufe zwischen ungefähr 7—30 sec, also über einen erheblichen Bereich.

Weil selbst die Rufreihen desselben Individuums wegen ihrer unterschiedlichen Zu-

sammensetzung in ihrer Länge erheblich variieren, erscheint es wenig sinnvoll, eine

mittlere Rufreihendauer anzugeben. Die Einzelruflängen zeigen im Verlauf der

Rufreihe eine annähernd regelmäßige Veränderung; auch hier hat es nach dem vor-

liegenden Tonbandmaterial den Anschein, daß die älteren Tiere in der Ausprägung

dieses Merkmals eine größere Einheitlichkeit zeigen als die jüngeren. Die ersten in

ihrer Intensität ansteigenden Hauptrufe mit Nachstoßelement sind von fortschrei-

tend zunehmender Dauer, werden dann aber ungefähr in den lautesten Rufen des

Rufreihenverlaufs wieder kürzer, was sich in den Übergangsrufen und den Vor-

und Nachstoßern (beide in jeweils einer zusammengehörigen In- und Exspirations-

phase erzeugten Laute als Einheit gewertet) zum Ende der Rufreihe hin fortsetzt.

Die einleitenden Hauptrufe mit Nachstoßelement dauern um 1,0 sec, die folgenden

werden dann bis ca. 1,3 sec lang, dann werden sie wieder kürzer. Die letzten Nach-

stoßer in der Rufreihe — hier sind meist keine Vorstoßer mehr ausgebildet — dau-

ern um 0,5—0,6 sec.

Die Pausen zwischen den Einzelrufen lassen hinsichtlich ihrer regelmäßigen Ver-

änderung im Ablauf der Rufreihe eine ähnliche Beziehung zum Alter der Tiere er-

kennen wie die Dauer der Einzelrufe. Die Abstände zwischen den einleitenden

Hauptrufen mit Nachstoßelement werden von 0,4—0,6 sec fortschreitend kürzer,

bleiben dann aber zwischen den weiteren Hauptrufen mit Nachstoßelement, ein-

schließlich der Übergangsrufe, und den ersten Vor-/Nachstoßern ziemlich gleich-

lang um 0,2—0,3 sec. Die Abfolge der letzten Vor-/Nachstoßer ist dann wieder zu-

nehmend gedehnt mit Pausen zwischen den Einzelrufen bis zu 0,8 sec am Ende der

Rufreihe.

4. Ontogenese der Lautgebung

Die Materialsammlung zur Ontogenese des Lautgebungsverhaltens der Arten die-

ser Untersuchung ist noch lückenhaft, es erscheint aber trotzdem sinnvoll, die Er-

gebnisse der Auswertung der bisher erfaßten Lautformen vorzulegen und in die Er-
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örterungen einzubeziehen^ Für die einzelnen Arten ist Material in sehr unter-

schiedlicher Fülle vorhanden, auch gelang es kaum, die Stimmentwicklung eines Tie-

res über einen längeren Zeitraum als ein halbes Jahr kontinuierlich zu verfolgen.

Ebenso wie bei den adulten Tieren bleiben alle Lautäußerungen im Zusammenhang
agonistischen Verhaltens wie Fauchen, Spucken u. ä. unberücksichtigt. Lautformen,

die beobachtet wurden, aber nicht auf Tonband aufgezeichnet werden konnten, sind

mit angeführt. Die Ausführungen beziehen sich nur auf gesicherte Beobachtungen, so

daß Diskontinuität im Auftreten eines Lautelements und der Zeitpunkt, für den es

erstmals im Verlauf der Ontogenese erwähnt ist, den Stand der Materialsammlung

widerspiegeln und nicht m jedem Fall auch den tatsächlichen Entwicklungsablauf.

Die Besprechung ist im folgenden so aufgebaut, daß die Ontogenese der Lautge-

bung für jede Art einzeln durch alle Altersklassen hindurch behandelt ist — soweit

Aufnahmen dazu vorhanden sind — , innerhalb jeder Altersklasse jede Lautform

gesondert. Lautelemente, die im Verlauf der Entwicklung der Jungtiere nur gering-

fügige Veränderungen durchlaufen, sind geschlossen für den gesamten Entwick-

lungsablauf besprochen.

4.1 Puma (Puma concolor)

Tembrock (1970) gibt eine tabellarische Zusammenstellung der Lautäußerungen

junger Pumas nach unveröffentlichten Untersuchungen von Wolter und Linke

(1967). Das in dieser Arbeit hierzu ausgewertete Tonbandmaterial ist recht umfang-

reich und umfaßt die Stimmentwicklung junger Pumas außer der Altersklasse V,

Aufnahmen aus der späten AK IV gegen Ende des ersten Lebensjahres sind eben-

falls kaum vorhanden. Die Beobachtungen zum Lautgebungsverhalten der Jungtiere

sind zahlreich.

I 4.1.1 Altersklasse I

I

Während der ersten Lebenstage äußern die Jungtiere im wesentlichen nur eine

\ Rufform, das geräuschhaft weinerliche Quarren. Es ist vorwiegend intensiv. Schon

I nach einigen Tagen zeigt es deutliche Ansätze zu einer eher klangartigen Ausbil-

I

düng.

j

4.1.1.1 Quarren (s. Abb. 170— 172)

Diese Rufe sind hell geräuschhaft und rauh in ihrem Charakter. Sie sind durchweg

ikurz,
können aber auch gedehnt werden. Neben lautstarken Formen kommen auch

weniger intensive vor, ebenso sind interne Intensitätsschwankungen in gedehnten

Lauten möglich. Allgemein rufen die Jungtiere nicht häufig, zwischen den einzelnen

I

Individuen bestehen hier jedoch erhebliche Unterschiede. Bei der Artikulation die-

ses Lautelements mit voller Intensität ist das Maul weit aufgerissen, und die Kör-

permuskulatur zieht sich deutlich sichtbar zusammen. In Anbetracht der noch unter-

entwickelten Motorik rufen die Jungen im Liegen oder Umherkrabbeln. Die auslö-

senden Reize für das Quarren sind vielfältig: ITunger, Kälte, andauernder Verlust

*) Nach Abschluß des Manuskriptes erschien eine Untersuchung zur Lautgebung der

Hauskatze im Zusammenhang der Jungenaufzucht, die auch die Lautäußerungen der Jung-

tiere behandelt (Härtel 1975). Darin ergeben sich einige Parallelen zu den Ergebnissen der

vorliegenden Arbeit.
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des Körperkontaktes mit dem Muttertier und/oder Wurfgeschwister(n). Die Funk-

tion dieser Lautäußerung dürfte darin liegen, Fürsorgehandlungen der Mutter aus-

zulösen, dies sicherlich auch trotz der unter Zoobedingungen (und wohl bisweilen

auch im Freiland) bei allen Arten dieser Untersuchung nicht seltenen Erfahrung, daß

Weibchen ihre Jungen nach der Geburt auch bei heftigem und andauerndem Rufen

vernachlässigen oder sich gar nicht um sie kümmern. Andererseits ließ sich wieder-

holt durch Abspielen dieser Jungtierlaute vom Tonband besonders bei führenden

Muttertieren anhaltende Aufmerksamkeit in Richtung der Schallquelle auslösen.

Die Intensität des Quärrens schwankt über einen erheblichen Bereich, vornehm-

lich ist es jedoch von einer angesichts der geringen Körpergröße der Jungtiere er-

staunlichen Lautstärke. Starke interne Intensitätsschwankungen sind nach dem bis-

her vorliegenden Tonbandmaterial in dieser Rufform nicht ausgebildet; sie setzt

meist mit hoher Amplitude ein.

Die Ruflänge beträgt zwischen 0,25—0,7 sec, die Mehrzahl ist unter 0,4 sec lang;

aus mehreren Einzelrufen gekoppelte Formen konnten bisher nicht beobachtet wer-

den. Das Quarren wird häufig in Lautfolgen gereiht geäußert, dabei sind jedoch

zwischen den einzelnen Lauten keine regelmäßigen Abstände ausgebildet. Die Fre-

quenzzusammensetzung dieser Rufform ist sehr variabel; es können Anteile im Be-

reich zwischen 0,3 — über 7 kHz ausgebildet sein; die meisten Rufe sind auf Fre-

quenzen oberhalb 2,5 kHz beschränkt. Intensiv sind dabei diejenigen von 3 bis

6 kHz, die relative Amplitude noch höherer Anteile ist unterschiedlich. Das Inten-

sitätsmaximum im Frequenzaufbau findet sich zwischen 4 und 5 kHz. Die Fre-

quenzzusammensetzung der Rufe ist praktisch im gesamten Zeitverlauf gleichblei-

bend mit beinahe simultanem Einsetzen der Anteile im Rufbeginn und gleichartigem

Abbrechen am Ende; durchgehende Lücken sind nicht regelmäßig ausgebildet. Die

Frequenzverteilung im Quarren ist während der ersten Lebenstage überwiegend ge-

räuschhaft spektral, schon bald zeigen sich jedoch deutliche Ansätze zu einem mehr

klangartigen Aufbau.

4.1.2 Altersklasse II

Die Rufe der Jungtiere werden mit zunehmendem Alter fortschreitend klangar-

tiger. Diese Entwicklung setzt schon am Ende der Altersklasse I ein; sie sind als Vo-

gelrufe einzuordnen. Das Quarren in seiner typischen Ausbildung wurde nicht über

den ersten Lebensmonat hinaus beobachtet.

4.1.2.1 Vogelruf (S.Abb. 175— 181)

Die Vogelrufe sind in ihrer Mehrzahl klangartig, sehr hell und relativ kurz. Sie

erinnern an hohe Pfeiftöne oder helle Vogellaute. Die Tiere werden mit zunehmen-

der Mobilität ruffreudiger. Die jungen Pumas äußern diese Lautform in beliebiger

Körperhaltung; eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist nur

in den relativ intensiven Formen sichtbar; sehr unterschiedlich mit der wechselnden

Lautstärke der Rufe ist auch die Maulöftnung bei ihrer Artikulation; sie wird weiter

mit zunehmender Intensität. Als auslösende Reize für die Vogelrufe in diesem Al-

ter lassen sich ebenfalls Hunger, Unterkühlung, längere Trennung vom Muttertier

und/oder Wurfgeschwister(n) u. a. nennen. Hinzu kommen Vogelruf oder Mauzer

des Muttertiers (oder auch anderer adulter Pumas) sowie die gleiche Lautform der

Wurfgeschwister. Alle werden mit großer Regelmäßigkeit von den Jungtieren be-

antwortet. Die aus diesen Beobachtungen ableitbaren Funktionen des Vogelrufes
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bestehen einmal wohl weiterhin darin, Fürsorgereaktionen der Mutter auszulösen,

andererseits aber auch mit der zunehmenden Mobilität der Jungen den Zusammen-
halt sowohl der Wurfgeschwister untereinander als auch mit der Mutter aufrecht-

zuerhalten.

Die Intensität der Vogelrufe ist über einen großen Bereich variabel, ein zuneh-

mend geräuschhafter Charakter mit wachsender Lautstärke ist wahrscheinlich. Die

Intensitätsverteilung im Zeitverlauf der Rufe ist ziemlich gleichmäßig. Die Rufdau-

er schwankt zwischen 0,25—0,5 sec. Die Vogelrufe werden häufig gereiht und kön-

nen recht schnell aufeinander folgen, zwischen den Einzelrufen bestehen jedoch kei-

ne regelmäßigen Abstände. Der Frequenzbereich dieser Lautform umfaßt im we-

sentlichen Anteil von 2 bis über 7 kHz; tiefere Frequenzen sind nur vereinzelt vor-

handen, unterschiedlich ist auch der Grad der Ausbildung derjenigen oberhalb

5 kHz. Die Anteile großer Amplitude finden sich zwischen 3— 5 kHz, teilweise auch

noch darüber; das Intensitätsmaximum liegt vorw-egend zwischen 3—4 kHz, in

einigen Rufen aber auch bis hinauf zu 4,6 kHz. Bis auf den meist durchgehend feh-

lenden basalen Bereich finden sich keine regelmäßigen Lücken in der Frequenzzu-

sammensetzung dieser Rufe. Die zeitliche Veränderung des Frequenzaufbaus im

Rufverlauf zeigt in den einzelnen Lauten einige Unterschiede. Ziemlich einheitlich

setzen alle Anteile im Rufbeginn fast simultan ein; er ist reich an hohen Frequenzen.

Das Rufende ist im wesentlichen auf den intensiven Bereich zwischen 2—4 kHz be-

schränkt und bricht nicht so abrupt ab. Manche Rufe lassen eine leichte Bogenform

in der zeitlichen Anordnung ihrer Frequenzanteile erkennen. Die Frequenzvertei-

lung ist in der Mehrzahl der Rufe klangartig, es liegen aber auch solche überwie-

gend spektraler Zusammensetzung vor. Der Formantverlauf zeigt trotz stellenwei-

se spektraler Überlagerung deutlich eine Bogenform, die jedoch einigen Abwand-
lungen unterliegen kann. Der innerhalb derselben Formante im Rufverlauf über-

wundene Tonhöhenunterschied ist teilweise erheblich; in den meisten Lauten liegen

Rufbeginn und -ende für dieselbe Formante ungefähr im gleichen Frequenzbereich;

die Rufmitte enthält in der Bogenwölbung ihre relativ höchsten Anteile. Der Ton-

höhenwechsel zwischen diesen Stellen dürfte höchstens 1:2:1 betragen, in der Mehr-

zahl der Rufe wohl weniger. Die Basalformante ist im Bereich zwischen 2—4 kHz
ausgebildet und enthält meist die intensivsten Anteile in der RufZusammensetzung;

die nächsthöheren fallen in der Amplitude ihrer Frequenzanteile dagegen durchweg

deutlich ab. Neben einer Formante, deren Anteile sich zu denen der Basalformante

wie 2:1 verhalten — also die erste Harmonische — , sind zwischen diesen beiden

manchmal noch Nebenformanten unterschiedlicher Anzahl und geringer Intensität

ausgebildet. Daneben kommen auch Vogelrufe mit anderem Formantaufbau vor.

4.1.3 Altersklasse III

Mit der fortschreitenden Entwicklung bleiben die Vogelrufe als einzige Rufform

junger Pumas weiterhin erhalten.

4.1.3.1 Vogelruf (S.Abb. 182— 189)

Diese Laute bleiben überwiegend klangartig und sehr hell, einem hochfrequenten

Pfeifen ähnlich. Sie nehmen in ihrer Häufigkeit noch zu. Oft rufen die Jungtiere

jetzt auch spontan. Die Körperhaltung bei der Lauterzeugung ist nicht fixiert, eine

Mitarbeit der Rumpfmuskulatur beim Rufen ist nur in den intensiven Formen

schwach ausgebildet. Die Maulöffnung ist sehr unterschiedlich, von nur ganz leicht
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angehobenen Oberlippen bei praktisch geschlossenen Kiefern bis zu voller Öffnung

und zurückgezogenen Oberlippen, so daß die oberen Caninen in ihrer ganzen Län-

ge sichtbar sind. Dabei scheint eine zunehmende Maulöftnung mit steigender Laut-

stärke der Rufe gekoppelt zu sein, wahrscheinlich nehmen die intensiveren Rufe

auch in ihrem klanghaften Charakter fortschreitend ab. Als wichtiger auslösender

Reiz für die Artikulation des Vogelrufes ist bei jungen Pumas auch dieses Alters

dieselbe Lautäußerung eines anderen Jungtieres zu nennen; gleiches gilt für den ent-

sprechenden Laut adulter Tiere, ebenso deren Mauzer. Jungpumas dieses Alters be-

antworten nahezu jeden Vogelruf oder Mauzer eines Artgenossen, ebenso Imitatio-

nen des Vogelrufes seitens des Beobachters. Die Jungtiere rufen auch, wenn man sie

vom Muttertier und/oder den Wurfgeschwistern trennt, desgleichen äußern sie Vo-

gelrufe, wenn sie nach der Trennung wieder zusammenkommen. Die Funktion die-

ser Lautform ist bei jungen Pumas dieser Altersstufe damit wohl primär darin zu

sehen, daß sie dazu dient, den Zusammenhalt der Wurfgeschwister untereinander

und mit dem Muttertier aufrechtzuerhalten und dessen Fürsorgereaktionen auszulö-

sen.

Die Intensität der Vogelrufe ist über einen großen Bereich variabel, insgesamt ist

sie aber nicht mehr als mittel. Auch hier ist es wahrscheinlich, daß mit zunehmender

Lautstärke der Rufe ihr klangartiger Aufbau zurückgeht. Intensive Formen können

bisweilen geringfügig gedehnt sein.

Die Intensitätsverteilung im Zeitverlauf ist weitgehend gleichmäßig; im Rufbe-

ginn ist sehr schnell eine hohe Amplitude erreicht; am Lautende ist der Intensitäts-

abfall nicht so abrupt. Im vorliegenden Tonbandmaterial schwankt die Dauer der

Rufe zwischen 0,25—0,75 sec, die kürzeren sind eher klangartig in ihrem Aufbau.

Sind mehrere Vogelrufe zu einer Lautfolge gereiht, so ist diese in ihrer Abfolge

arhythmisch. Die Frequenzzusammensetzung der einzelnen Vogelrufe ist recht un-

terschiedlich, allgemein können Anteile im Bereich von 1—7 kPiz ausgebildet sein.

Besonders variabel ist das Vorhandensein basaler Frequenzen und solcher oberhalb

6 kHz. Auffällig ist die Änderung der Frequenzzusammensetzung der Rufe im Ver-

lauf dieser Altersklasse, die Anteile mit großer Amplitude verlagern sich mit zu-

nehmendem Alter in tiefere Frequenzbereiche. Während im dritten Lebensmonat die

Frequenzen großer Intensität oberhalb 3 kHz mit einem Maximum zwischen 5,5

bis 6,5 kHz zu finden sind, ist die Mehrzahl der Vogelrufe im 6. Lebensmonat im

wesentlichen aus Anteilen unterhalb 4 kHz aufgebaut. Die größte Amplitude ist

dann um 3 kHz erreicht. Außer dem häufigen Fehlen der basalen Anteile unter

1,5 kHz sind in dieser Lautform keine weiteren Lücken im Frequenzaufbau vorhan-

den. Dieser weist meist im zeitlichen Verlauf des Rufes eine deutliche Änderung auf.

Oft haben die Rufe eine Bogenform, Rufanfang und -ende setzen sich aus Anteilen

im gleichen Frequenzbereich zusammen, die Rufmitte hat wesentlich höhere. Ab-

wandlungen dieses Verlaufs sind häufig in der Form, daß einmal der ansteigende

Anfangsbogen (s. Abb. 183) oder auch der wieder abfallende Bogenteil in der zwei-

ten Rufhälfte weitgehend reduziert sein kann (s. Abb. 185, 186). Die Frequenzver-

teilung zeigt ein gemischtes Bild, denn die am Rufaufbau beteiligten Formanten sind

durch spektrale Überlagerung breit verwischt. Der Formantverlauf weist einige Va-

rianz auf, läßt aber doch allgemein eine Bogenform erkennen. Der innerhalb einer

Formante durchlaufene Tonhöhenunterschied ist teilweise erheblich und beträgt

zwischen ihren relativ höchsten und tiefsten Anteilen in manchen Rufen bis zu 4:1;

die relative Lage der Extremstellen im Rufverlauf wechselt mit der allgemeinen
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Veränderung der Frequenzzusammensetzung. Ist ein voller Bogen ausgebildet, setzt

die Rufmitte sich aus den höchsten Anteilen zusammen, Rufbeginn und -ende ent-

halten die tiefsten; je nachdem, ob der ansteigende oder der abfallende Bogenschen-

kel reduziert ist, verändert sich die Lage der relativ tiefsten Frequenzanteile. In

diesen Vogelrufen kann auch zwischen Rufbeginn und -ende ein erheblicher Tonhö-
henunterschied bestehen, bis zu 3:1 bzw. 1:3, je nach der Art der Reduktion. Die
Rufe sind meist nur aus einer oder zwei breit verwischten Formanten zusammenge-
setzt. Ihre Frequenzanteile stehen im Verhältnis wie 1:2.

4.1.4 Altersklasse IV
Der Vogelruf bleibt auch bei jungen Pumas im zweiten Lebenshalbjahr die einzi-

ge bisher beobachtete Rufform. Obwohl sie ihr Intensitätsspektrum wohl erheblich

erweitert, verändert sich ihr Lautcharakter nicht.

4.1.4.1 Vogelruf (s. Abb. 190—194)
Diese Lautform ist weiterhin sehr hell und klangartig, meist auch ziemlich kurz;

manchmal ist sie zweiteilig mit Anlaut ausgebildet. Im Lautverlauf ist durchweg ein

Tonhöhenwechsel deutlich zu hören. Die Ruffreudigkeit der Jungpumas bleibt rela-

tiv hoch, vor allen Dingen, wenn mehrere Wurfgeschwister zusammen sind. Die
Körperhaltung bei der Artikulation des Vogelrufes ist beliebig, eine Mitarbeit der

Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist nur bei relativ intensiven Rufen sicht-

bar. Bei diesen ist auch das Maul so weit geöffnet, daß die oberen Caninen in ihrer

ganzen Länge freistehen; in leisen Formen sind die Oberlippen nur leicht angeho-

ben.

Auslösende Reize für die Artikulation des Vogelrufes sind die gleiche Lautäuße-

rung eines anderen Jungtieres oder eines erwachsenen Pumas, ebenso deren Mauzer.

Vom Muttertier oder den "Wurfgeschwistern getrennte junge Pumas äußern diesen

Laut mit großer Regelmäßigkeit. Seine Funktion dürfte also im Dienste des Zusam-
menhalts des Verbandes der Wurfgeschwister untereinander und mit dem Muttertier

zu sehen sein.

Die Intensität der Vogelrufe ist über einen erheblichen Bereich variabel, kurze

Formen sind eher leise. In den Vogelrufen mit Anlaut besteht eine Intensitätslücke

zwischen den beiden Lautkomponenten. In Lautfolgen sind diese Rufe ohne regel-

mäßige Abstände gereiht. Die Lautdauer schwankt zwischen 0,15—0,55 sec. Bei

der Ausbildung eines Anlautes (s. Abb. 194) ist dieser kaum länger als 0,1 sec, der

Abstand zum Hauptteil des Lautes übersteigt 0,1 sec ebenfalls nicht. Vogelrufe kön-

nen sich aus Frequenzen im Bereich von 0,3 — über 7 kHz zusammensetzen, sind in

ihren Anteilen aber sehr variabel. Die mit großer Amplitude finden sich durchweg
zwischen 2— 5 kHz, jedoch ist der Grad der Ausbildung besonders der höheren Fre-

quenzen sehr unterschiedlich. Die Lage der Frequenzanteile mit maximaler Intensi-

tät verändert sich vom Beginn dieser Altersklasse um 3,0 kHz nach ca. 2,5 kHz am
Ende des zweiten Lebenshalbjahres, in einzelnen Lauten können sie sich aber wohl
auch noch höher befinden. Der Anlaut setzt sich vorwiegend aus Anteilen unterhalb

2 kHz zusammen. Lücken im Aufbau dieser Rufform tauchen nur zwischen dem
Anlaut und dem Hauptteil des Lautes auf, nicht jedoch regelmäßig in den einteili-

gen Formen. Es ist nicht auszuschließen, daß in den zweiteiligen Vogelrufen im
Zwischenbereich Frequenzanteile sehr geringer Intensität vorhanden sind, die in Re-

lation zu der der übrigen im Lautaufbau unterhalb der Erfassungsgrenze des Laut-
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spektrographen bei der gewählten Aussteuerung liegen. Sehr deutlich ist die Ände-

rung der Frequenzzusammensetzung im zeitlichen Verlauf der Rufe, vorherrschend

ist eine Bogenform mit den relativ tiefsten Anteilen im Anfang und Ende des Lau-

tes und den höchsten um die Rufmitte. Die verschiedenen Reduktionen dieser Figur,

die in der vorhergehenden Altersklasse besprochen sind, treten weiterhin auf (s.

Abb. 193). Die Frequenzverteilung in den Vogelrufen ist überwiegend klangartig,

wenngleich einige Formanten auch stellenweise spektral überlagert sein können. Die

Formantform ist ein Bogen meist erheblicher Überhöhung, der in einigen Rufen

Abwandlungen seines Verlaufs aufweisen kann. Der Tonhöhenwechsel innerhalb

einer Formante ist groß, je nach der unterschiedlichen Ausprägung der Rufe wech-

selt die Lage der relativ tiefsten Frequenzen, die höchsten sind durchgehend unge-

fähr um die Rufmitte ausgebildet. Zwischen den Extremstellen kann der Tonhöhen-

unterschied bis zu 4:1 und wohl noch mehr betragen, zwischen Rufbeginn und -ende

3:1 bzw. 1:3, je nach Art der strukturellen Reduktion. Die basale Formante setzt

sich aus Frequenzanteilen im Bereich unterhalb 4 kHz zusammen und ist die relativ

intensivste; oft ist nur noch eine weitere ausgebildet, deren Anteile zu denen der

Basalformante im Verhältnis von 2:1 stehen. Manchmal sind es auch mehr Forman-

ten, dann ergibt sich der Formantquotient mit 1 :2:3: . . .

4.1.5 Altersklasse V
Die Rufaktivität der Tiere läßt gegenüber dem ersten Lebensjahr nach; alle be-

obachteten Rufe sind dem Kontinuum Vogelruf/Mauzen zuzuordnen, die erste

Ausbildung ist weiterhin vorherrschend. Die Angabe der Strukturmerkmale ist nicht

möglich, weil bisher kein Tonbandmaterial mit Rufen aus dieser Altersklasse vor-

liegt.

4.1.6 Weitere Lautelemente junger Pumas (s. Abb. 195)

Neben den im Zusammenhang dieser Untersuchung nicht berücksichtigten Lauten

wie Fauchen, Spucken u. ä. — diese besitzen die Jungtiere schon in den ersten Le-

benstagen in typischer Ausbildung — wurden zwei weitere Lautelemente der adul-

ten Pumas auch bei den Jungtieren beobachtet.

Das Gurren äußerten zwei männliche Jungtiere im Alter von ungefähr sechs Mo-

naten wiederholt dann, wenn man sie vom Muttertier und dem anderen Wurfge-

schwister abgesperrt hatte, meist in Lautfolgen zusammen mit Vogelrufen. Nach

dem Höreindruck war kein struktureller Unterschied zum entsprechenden Laut der

adulten Tiere festzustellen. Auch bei den Jungtieren dürfte das Gurren die Funktion

eines Lock- und eventuell auch Beschwichtigungslautes besitzen.

Als weiteres Lautelement wurde das Schnurren (s. Abb. 195) mehrfach bei einem

etwa zehnmonatigen männlichen Jungtier beobachtet; es äußerte es wiederholt,

während es neben seiner Mutter lag und sich mit dieser gegenseitig das Fell beleckte.

Auch das Schnurren kommt also im gleichen Zusammenhang wie bei adulten Pumas

vor. Nach dem Höreindruck entspricht das Schnurren der Jungtiere strukturell voll

dem der erwachsenen Artgenossen. Dies bestätigt das lautspektrographische Bild,

die vorliegende Aufnahme ist allerdings von geringer Qualität, so daß keine volle,

exakte Analyse möglich ist.

4.2 Nebelparder (Neofelis nebidosa)

Nebelparder sind bisher nur in wenigen zoologischen Gärten der Welt gezüchtet

worden, daher gestaltete sich die Sammlung von Tonbandmaterial zur Stimment-
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wicklung dieser Art schwierig. Einige lautmalende Beschreibungen der Rufe sehr

junger Nebelparder geben Fellner (1968) und Hemmer (1968). Die vorliegenden

Tonbandaufnahmen gehen auf wenige Individuen zurück; einige waren von Men-

schen aufgezogen, womit sicherlich Einflüsse auf ihr Lautgebungsverhalten gegeben

sind. Direkte Beobachtungen von Weibchen mit Jungtieren waren nicht möglich, so

daß vor allen Dingen zur Auslösung und Funktion der in diesem Zusammenhang
auftretenden Lautformen nur Vermutungen möglich sind.

4.2.1 Altersklasse II

Die ausgewerteten Rufe stammen von zwei weiblichen Jungtieren im Alter von

neun Wochen, sie wurden ohne Sichtmöglichkeit auf die rufenden Tiere aufgenom-

men. Die Rufe der Jungen lassen sich in zwei Gruppen unterteilen, die aber über

einen Zwischenbereich von Misch- bzw. Übergangslautformen miteinander verbun-

den sind. Das Quarren ist relativ lautstark und überwiegend geräuschhaft „weiner-

lich", das Mauzen ist dagegen meist leiser und sehr hell klangartig, fast pfeifend.

Nur für das Quarren liegen Tonbandaufnahmen in für die Lautspektrographie aus-

reichender Qualität vor.

4.2.1.1 Quarren (s. Abb. 196—198)

Wie beschrieben sind diese Rufe meist von relativ hoher Intensität und hell ge-

räuschhaft. Allgemein äußern die Jungtiere diese Lautform wohl nicht häufig. Hin-

sichtlich Körperhaltung während der Rufartikulation, sichtbarer Mitarbeit der

Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung und dem Grad der Maulöffnung dabei

sind aus dem erwähnten Grund keine Aussagen möglich. Zu auslösenden Reizen

dieser Lautäußerung läßt sich nur soviel festhalten, daß die Jungtiere wohl rufen,

wenn sie von der Mutter und/oder den Wurfgeschwistern getrennt sind, dabei ant-

worten sie sich vielleicht gegenseitig und eventuell auch dem Muttertier auf dessen

Mauzer hin. Die Funktion des Quärrens dürfte damit darin zu sehen sein, daß es

einmal Fürsorgereaktionen der Mutter auslöst und zum anderen den Zusammenhalt

der Jungtiere mit ihr und im Verband der Wurfgeschwister gewährleistet.

Die Intensität des Quärrens ist angesichts der geringen Körpergröße der Jungen

erheblich, leise Formen kommen aber auch vor. Die Intensitätsverteilung im Zeit-

verlauf dieser Laute ist meist ziemlich gleichmäßig, einige weisen jedoch auch deutli-

che interne Veränderungen ihrer Lautstärke auf, indem sie z. B. nach leisem Beginn

zu voller Intensität anschwellen oder umgekehrt nach sehr lautstarkem Beginn leise

ausklingen. Aus mehreren Einzelrufen gekoppelte Formen schwellen mehrfach in ih-

rer Intensität an und wieder ab. Im vorliegenden Tonbandmaterial beträgt die

Dauer dieser Lautform zwischen 0,3— 1,5 sec. Meist sind mehrere zu einer Lautfol-

ge gereiht, die Pausen zwischen den einzelnen Rufen darin sind unregelmäßig. Der

Frequenzbereich des Quärrens umfaßt Anteile von 0,4—4,5 kHz, höhere sind wahr-

scheinlich aufgrund der Aufnahmebedingungen nicht erfaßt. Die großer Amplitude

finden sich zwischen 1,5—4,0 kHz, das Intensitätsmaximum ist in wechselnder Lage

im Bereich von 2— 3 kHz erreicht. Im Frequenzspektrum dieser Rufe lassen sich

keine signifikanten Lücken feststellen. Die zeitliche Veränderung des Frequenzauf-

baus im Rufverlauf zeigt meist ein Vorherrschen etwas tieferer Anteile im Rufbe-

ginn und -ende, um die Lautmitte sind die höchsten ausgebildet. In den aus mehre-

ren Einzelrufen gekoppelten Formen wiederholt sich dieser Aufbau mehrfach. Das

Einsetzen der wesentlichen Frequenzanteile am Anfang des Lautes und ihr Abbre-
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chen am Ende erfolgen oft jeweils ziemlich simultan. Die Frequenzverteilung mi

Quarren läßt trotz teilweise starker spektraler Überlagerung den Verlauf einzelner

Formanten erkennen; ihre Form ist ein unterschiedlich überhöhter Bogen, der eniige

Abwandlungen durch seine weitgehende Reduktion auf ansteigenden oder abfallen-

den Schenkel aufweisen kann. Damit variiert auch der in einer Formante durchlau-

fene Tonhöhenwechsel. Er kann — bei voller Ausbildung des Bogens — zwischen

ihren relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten am Anfang und

Ende des Rufes bis zu 3:1 und vielleicht mehr betragen, ist meist jedoch geringer.

Zudem sind die basalsten Anteile von nur sehr geringer relativer Amplitude;

im intensiven Teil einer Formante ist ein Tonhöhenunterschied von kaum mehr als

ungefähr 3:2 überwunden. Die Lage und relative Intensität der Basalformante zeigt

einige Varianz; sie kann Frequenzanteile aus dem Bereich zwischen 0,4— 1,6 kHz
enthalten. Die Zahl der am Rufaufbau beteiligten Formanten ist unterschiedlich —
in einigen Lauten ist es neben der Basalformante nur noch eine weitere — ; die Zwi-

schenformantbereiche enthalten Frequenzanteile spektraler Verteilung; in einigen

Rufen sind hier auch Nebenformanten ausgebildet. Der Formantquotient ergibt sich

mit 1:2:3: . . ., sind Nebenformanten vorhanden, so kann er auch z.B. 1:4/3:5/3:2:

. . . lauten.

4.2.2 Altersklasse III

Das Material in dieser Altersklasse geht auf Beobachtungen und Tonbandaufnah-

men von zwei weiblichen Jungtieren im Alter von ca. 5V2 Monaten zurück, die von

Menschen aufgezogen waren. Ihre Rufe sind alle als Mauzer einzuordnen, überwie-

gend von großer Tonhöhe und klangartig in ihrem Charakter.

4.2.2.1 Mauzen (s. Abb. 199—205)

Die Mauzer der jungen Nebelparder in diesem Alter sind unterschiedlich laute

Rufe mit meist deutlichem internen Tonhöhenwechsel; sie sind vorwiegend tonal

und klingen hell pfeifend, mit steigender Intensität werden sie durchweg geräusch-

hafter. Die beiden beobachteten Jungtiere riefen recht häufig, meist wohl spontan.

Die Lautgebung erfolgt in beliebiger Körperhaltung, nur in den intensiven Formen

ist eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung sichtbar. Die Maul-

öffnung variiert mit der unterschiedlichen Lautqualität; die intensivsten Mauzer

äußern die Jungen mit weit geöffnetem Maul, so daß die oberen Caninen in ihrer

ganzen Länge freistehen, leise meist mit nur leicht geöffnetem Maul und etwas an-

gehobenen Oberlippen. Auch hier ergeben sich aber Unterschiede je nach der Ton-

höhe der Mauzer. Auslösung und Funktion dieser Lautform, soweit sie aus den Be-

obachtungen ersichtlich waren, sind sicherlich auch beeinflußt durch das Aufwachsen

dieser Tiere Im ständigen Kontakt mit dem Menschen. Neben der schon erwähnten

relativ hohen Rate der Spontanartikulation besonders der leisen Mauzer waren Ru-

fe dann regelmäßig zu hören, wenn die beiden Jungtiere voneinander getrennt wur-

den oder sich nach der Trennung wieder begegneten, gleiches galt für ein solches

Vorgehen mit den Tieren vertrauten Personen. Ebenso löste der Aufenthalt In einer

unbekannten Umgebung wiederholt Mauzen aus. Die Funktion dieses Lautelements

dürfte wohl darin liegen, den Kontakt der Wurfgeschwlster untereinander — bei

größerer Distanz mit steigender Intensität der Rufe — und mit dem Muttertier auf-

rechtzuerhalten.

Die Lautstärke der Mauzer ist unterschiedlich, die intensivsten Formen können
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angesichts der Körpergrölk der Jungtiere recht laut sein. Die interne zeitliche In-

tensitätsverteilung ist variabel, aus mehreren Einzelrufen gekoppelte Formen
(s. Abb. 205) zeigen eine wiederholte Veränderung der Lautstärke in ihrem Verlauf.

Manche Mauzer sind zweisilbig mit einem leiseren kurzen Anlaut oder auch End-
laut (s. Abb. 204) und einem intensiven Hauptteil aufgebaut, bisweilen sind beide

Bestandteile des Rufes ganz getrennt. Die Dauer dieser Rufform beträgt zwischen

0,15 bis ungefähr 1 sec, die Mehrzahl der intensiveren ist länger als 0,3 sec. Häufig

sind Mauzer zu Lautfolgen gereiht, darin bestehen zwischen den einzelnen Rufen
aber keine regelmäßigen Abstände. Der Frequenzbereich dieser Lautform junger

Nebelparder kann Anteile zwischen 0,25—7 kHz umfassen, ist jedoch sehr unter-

schiedlich im Grad der Ausbildung basaler Frequenzen unter 1 kHz und höherer

oberhalb 5 kHz. Von hoher Intensität sind durchgehend die Anteile von ca. 1,8 bis

4 kHz, manchmal auch noch etwas darüber; die größte Amplitude findet sich in der

Mehrzahl der Rufe um 2,8 kHz. Es liegen jedoch auch einige Mauzer mit dem In-

tensitätsmaximum bis hinauf zu 3,9 kHz vor, seine relative zeitliche Lage im Ruf-

verlauf läßt keine Gesetzmäßigkeit erkennen. Die Frequenzzusammensetzung der

Mauzer weist keine regelmäßigen Lücken auf. Ihre Änderung als Funktion der Zeit

innerhalb des Lautes ist unterschiedlich ausgebildet. In der Regel enthält die Ruf-

mitte relativ höhere Frequenzanteile als Anfang und Ende. Im Hauptfrequenzbe-

reich erfolgen Einsetzen im Rufbeginn und Abbrechen am Ende jeweils ziemlich

gleichzeitig für alle Anteile. Die Frequenzverteilung in den Mauzern junger Nebel-

parder dieser Altersstufe ist überwiegend klangartig, auch bei stellenweise spektra-

ler Überlagerung ist der Formantaufbau noch deutlich zu erkennen. Der Formant-

verlauf weist einige Variabilität auf, die Grundform ist jedoch ein deutlich überhöh-

ter Bogen. Der Tonhöhenwechsel innerhalb einer Formante im Rufverlauf ist er-

heblich und kann zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und

den tiefsten im Anfang und Ende des Lautes bis zu 2:1 betragen. In Formen, deren

Formantaufbau im wesentlichen auf den ansteigenden oder abfallenden Schenkel

des Bogens reduziert ist, kann dieser Tonhöhenunterschied noch größer sein und ist

dann auch zwischen Beginn und Ende des Mauzers beträchtlich. Die Basalformante

ist in allen vorliegenden Rufen von relativ geringer Intensität und findet sich in un-

terschiedlicher Zusammensetzung im Bereich von 0,25— 1,5 kHz. Die Anzahl der

am Rufaufbau beteiligten Formanten ist gering, insgesamt sind es meist nicht mehr
als 6. Von größerer Amplitude sind zv/ischen 1 und 3 im Frequenzbereich von 1,8

bis 4 kHz. Dazwischen finden sich stellenweise noch Anteile geringerer Intensität

und spektraler Verteilung. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4: .. .

4.2.3 Altersklasse IV
Das bearbeitete Tonbandmaterial geht auf eines der weiblichen Jungtiere zurück,

das schon in der vorhergehenden Altersklasse beobachtet werden konnte, sowie auf

ein weiteres junges Weibchen im Alter von ungefähr 8 Monaten. Alle Rufe sind

eindeutig als Mauzer einzuordnen.

4.2.3.1 Mauzen (s. Abb. 206—209)
Die Mauzer sind weiterhin unterschiedlich in ihrer Intensität und auch etwas va-

riabel in ihrer Tonhöhe, überwiegend allerdings ziemlich hell klangartig und mit

deutlichem internen Tonhöhenwechsel. Beide Tiere äußerten diese Lautform recht

häufig. Die Körperhaltung bei der Artikulation der Mauzer ist nicht fixiert, eine

Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist in den relativ intensiven
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Formen schwach sichtbar. Die Maulöftnung dabei ist je nach der Lautstärke und
Tonhöhe der Rufe recht unterschiedlich. Mit steigender Intensität geht eine weitere

Öffnung des Maules einher, bei relativ sehr hoher sind die Oberlippen so weit zu-

rückgezogen, daß die oberen Caninen in ihrer vollen Länge sichtbar sind. Die we-

sentlichen auslösenden Reize für die Artikulation dieser Rufform sind nach den vor-

liegenden Beobachtungen weiterhin die Trennung von den Wurfgeschwistern oder

die Wiederbegegnung mit ihnen nach der Trennung. Entsprechendes gilt für den

Tieren vertraute Personen. Auch einige Zeit nach dem Umsetzen in eine neue Um-
gebung rufen die Jungtiere. Soweit hiernach auf die Funktion der Mauzer Schlüsse

möglich sind, stehen sie wohl im Dienste des Zusammenhalts des Wurfgeschwister-

verbandes untereinander und mit dem Muttertier.

Die Intensität dieser Rufform ist unterschiedlich, übersteigt eine mittlere Laut-

stärke aber kaum. Die zeitliche Intensitätsverteilung im Rufverlauf ist ziemlich ho-

mogen, einzelne Rufe sind jedoch auch zweisilbig mit leisem, kurzen Anlaut und we-

sentlich intensiverem anschließenden Hauptteil aufgebaut (s. Abb. 206), beide kön-

nen auch bis zu 0,05 sec auseinanderliegen. In aus mehreren Einzellauten gekoppel-

ten Formen schwillt die Lautstärke im Rufverlauf wiederholt an und ab. Die Dauer

der Mauzer beträgt im vorhandenen Tonbandmaterial zwischen 0,2—0,75 sec, die

Mehrzahl der Rufe ist länger als 0,35 sec. Häufig sind die Mauzer arhythmisch zu

Lautfolgen gereiht. Die Frequenzbestandteile in den Rufen junger Nebelparder die-

ser Altersstufe sind recht unterschiedlich, grundsätzlich können Anteile zwischen

0,2 — über 7 kHz vorkommen, besonders die Frequenzen unterhalb 0,5 kHz und
über 5 kHz variieren aber in ihrer relativen Ausbildung. Variabel ist auch der Be-

reich mit Frequenzen großer Amplitude in den einzelnen Lauten; alle haben solche

zwischen 1— 3 kHz. Das Intensitätsmaximum in der Frequenzzusammensetzung er-

reichen die Anteile zwischen 1,6—2,7 kHz, in der Mehrzahl der ausgewerteten Rufe

findet es sich über 2,3 kHz. Der Frequenzaufbau der Mauzer weist keine regelmä-

ßigen Lücken auf, seine zeitliche Veränderung im Rufverlauf ist in den einzelnen

Lauten unterschiedlich, meist zeigen jedoch Rufanfang und -ende ein ziemlich

gleichzeitiges Einsetzen bzw. Abbrechen der wesentlichen am Aufbau beteiligten

Frequenzen, und in der Rufmitte finden sich die relativ höchsten Anteile, so daß

sich ein bogenförmiger Verlauf ergibt. Bei zweisilbigerZ-teiliger Artikulation des

Mauzers mit leisem Anlaut enthält dieser erste Teil des Lautes nur die relativ basa-

leren Anteile unterhalb 3 kHz. Die Frequenzverteilung ist trotz des teilweise recht

geräuschhaften Höreindrucks von dieser Lautform — besonders in den intensiveren

Formen — vorwiegend klangartig, läßt allerdings in einigen Rufen Bereiche spek-

traler Überlagerung erkennen. Der Formantaufbau ist deutlich und zeigt einen Bo-

genverlauf einiger Varianz, je nach dem Grad der Reduktion des ansteigenden oder

abfallenden Schenkels. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer Formante kann
zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten im Be-

ginn und Ende des Lautes bis zu 2:1 betragen, ist in der Mehrzahl der Mauzer aber

geringer. Die Basalformante ist in fast allen dieser Rufe von relativ geringerer In-

tensität und setzt sich etwas variierend vorwiegend aus Frequenzen unter 1 kHz zu-

sammen. Die Anzahl der im Bereich bis 3 kHz ausgebildeten Formanten ist unter-

schiedlich und schwankt zwischen 3— 8, da teilweise weniger intensive Neben-
formanten zwischen den Hauptformanten vorhanden sind. Der Formantquotient

ergibt sich mit 1:2:3:4: . . . , bei Ausbildung von Nebenformanten mit 1:3/2:2:5/2

:3: .. .
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4.2.4 Altersklasse V
In dieser Altersstufe war nur ein weibliches Jungtier für Beobachtungen und Ton-

bandaufnahmen zugänglich. Es handelt sich um dasselbe Individuum, dessen Stimm-

entwicklung schon in den beiden vorhergehenden Altersklassen ausgewertet ist. Alle

Rufe sind als Mauzer einzustufen, die bei erheblicher Varianz in Tonhöhe und In-

tensität zunehmend dunkleren Klangcharakter aufweisen.

4.2.4.1 Mauzen (S.Abb. 210, 211)

Angesichts der Körpergröße der subadulten Nebelparder sind die Mauzer noch

recht hell und weiterhin überwiegend klanghaft, mit gesteigerter Intensität erschei-

nen sie vom Gehöreindruck zunehmend geräuschhaft. Der interne Tonhöhenwechsel

ist mit der wechselnden Tonhöhe der einzelnen Rufe unterschiedlich, meist aber noch

gut wahrnehmbar. Die allgemeine Rufaktivität nahm bei dem einen beobachteten

Tier gegenüber den vorhergehenden Altersstufen ab, dennoch waren Mauzer von

ihm ziemlich regelmäi^ig zu vernehmen. Die Körperhaltung, in der diese Rufform

erzeugt wird, ist beliebig, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei ist nur in den

intensiven Formen sichtbar. Das Maul ist in diesen auch weit geöffnet und die

Oberlippen sind so weit zurückgezogen, daß die oberen Caninen in ihrer ganzen

Länge freistehen, ansonsten ist die Maulötfnung sehr variabel. Dieses eine vom
Menschen aufgezogene Weibchen mauzte besonders im Kontakt mit ihm vertrauten

Personen, wenn diese sich ihm näherten oder nach einiger Zeit der Beschäftigung mit

ihm sich wieder entfernten. Ebenso beantwortete es oft Mauzer oder Hauptrufe

eines in einem Nachbarkäfig gehaltenen adulten Nebelparder-Männchens. Aus die-

sen Beobachtungen läßt sich wohl ableiten, daß die Mauzer im Dienste des Zusam-

menhalts einer Gruppe von Tieren stehen. Ob die Jungtiere in diesem Alter im Frei-

land noch im Verband der Wurfgeschwister oder auch weiterhin mit dem Muttertier

zusammenbleiben, ist nicht bekannt.

Die Intensität der Mauzer ist gering bis mittel, deutliche Änderungen der Inten-

sitätsverteilung im Zeitverlauf der Laute sind im vorliegenden Material nicht fest-

zustellen. Aus mehreren Einzellauten gekoppelte Formen mit an- und abschwellen-

der Lautstärke wurden beobachtet, konnten aber nicht aufgezeichnet werden. Die

Ruflänge bewegt sich dementsprechend in einem relativ engen Bereich zwischen 0,3

bis 0,6 sec. Häufig sind die Mauzer zu Lautfolgen gereiht, darin sind die Abstände

zwischen den einzelnen Rufen nicht regelmäßig. Der Frequenzbereich dieser Laut-

form umfaßt Anteile von 0,2—6 kHz, die unterhalb 1 kHz und über 4 kHz sind

jedoch meist nur stellenweise im Rufverlauf ausgebildet. Die Frequenzen großer

Amplitude sind die zwischen 1,5— 3 kHz, die größte ist vorwiegend um 1,9 kHz
erreicht, in manchen Rufen auch hinauf bis zu 2,4 kHz. Die Frequenzzusammenset-

zung der Mauzer weist keine regelmäßigen Lücken auf, ihre zeitliche Änderung im

Rufverlauf zeigt ein leichtes Vorherrschen relativ höherer Frequenzanteile in der

zweiten Rufhälfte, in der aber ebenso auch eher die basalen unterhalb 1 kHz aus-

gebildet sein können, die am Anfang oft fehlen. Ein gering überhöhter Bogenver-

lauf des gesamten Frequenzaufbaus ist noch sichtbar, indem Rufbeginn und beson-

ders -ende sich aus relativ tieferen Anteilen zusammensetzen als der mittlere Teil;

hierbei ist das ansteigende Anfangsstück durchweg kürzer als der Abfall in der

zweiten Lauthälfte. Die Frequenzverteilung in dieser Rufform ist überwiegend bis

nahezu rein klangartig, weist aber doch ziemlich regelmäßig begrenzte Bereiche

spektraler Überlagerung auf. Die Formanten zeigen deutlich einen Bogenverlauf,
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der in den verschiedenen Rufen leicht abgewandelt sein kann. Der Tonhöhenwechscl

innerhalb einer Formante kann zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die

Rufmitte und den tiefsten im Anfang und vorwiegend am Rufende bis zu 5:3 be-

tragen, ist durchweg aber geringer. Die Basalformante ist in allen ausgewerteten

Mauzern von relativ geringer Intensität, im Bereich unterhalb 4 kHz sind durch-

schnittlich 6—7 Formanten ausgebildet. Oft sind nur 2 davon um 2 kHz von hoher

Amplitude; in einigen Rufen sind auch partiell Nebenformanten geringer Intensi-

tät vorhanden. Der Formantquotient ist 1 :2:3:4: . . . , bei Ausbildung von Neben-

formanten 1:3/2:2:5/2:3:...; dadurch, daß nicht zwischen allen Hauptforman-

ten Nebenformanten liegen, kann sich auch ein anderer Quotient ergeben.

4.2.5 Weitere Lautelemente junger Nebelparder

Von den Lautäußerungen adulter Nebelparder ließ sich das Prusten auch schon

bei Jungtieren der Altersklasse II feststellen, liegt aber erst von älteren Jungen in

für die Lautspektrographie ausreichender Aufnahmequalität vor.

4.2.5.1 Prusten(s. Abb. 212—214)

Dieser dumpfe Laut ist weich geräuschhaft schnaubend und läßt einen deutlichen

internen rhythmischen Intensitätswechsel erkennen; bisweilen erscheint der Laut-

charakter auch eher kehlig. Prusten ist aus mehreren zusammenhängenden Einzel-

lautstößen aufgebaut, zwischen denen jeweils eine kurze Phase eines signifikanten

Intensitätsabfalls besteht. Jungtiere äußern diese Lautform relativ häufig, beson-

ders vom Menschen aufgezogene. Oft kommt das Prusten mit Mauzlauten in Laut-

folgen vor, bisweilen sind beide Laute gekoppelt (s. Abb. 213, 214), meist an den

Mauzer anschließend, selten auch davor. Die Lautäußerung erfolgt in beliebiger

Körperhaltung, die Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist

meist kaum feststellbar. Das Maul bleibt dabei fast geschlossen, die Oberlippen wer-

den nur leicht angehoben und weichen unterhalb des Rhinariums etwas auseinan-

der, die beiden Nasenöffnungen erweitern sich ein wenig. Es war an den beobachte-

ten Tieren nicht möglich, den Anteil kehliger bzw. nasaler und oraler Erzeugung

und Ausformung des Prustens zu überprüfen; es erscheint von seinem dumpfen

Klang her mit erheblichem kehligen Anteil. Neben relativ häufiger spontaner Arti-

kulation — wohl primär im Verband der Wurfgeschwister mit dem Muttertier —
läßt sich das Prusten regelmäßig durch die Annäherung eines den Jungen vertrauten

Menschen auslösen. Den gleichen Laut eines anderen jungen oder adulten Nebelpar-

ders beantworten die Tiere fast immer auch mit Prusten, besonders bei gegenseitiger

Annäherung. Die Funktion des Prustens dürfte wohl die eines Beschwichtigungslau-

tes sein, mit dessen Hilfe sowohl eventuell vorhandene aggressive Tendenzen des

Partners beschwichtigt werden können als auch die „friedlichen eigenen Absichten"

kundgetan sind.

Die Intensität des Prustens ist gering, deutlich ist aber der interne rhythmische

Intensitätswechsel. Die Zahl der zusammenhängenden Einzellautstöße beträgt im

vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 7 und 10, an Mauzen gekoppelt 4—

8

(s. Abb. 213). Sie sind von unterschiedlicher Amplitude, die intensivsten finden sich

vorwiegend in der zweiten Lauthälfte, meist sind die einleitenden und ausklingen-

den Impulse die schwächsten. Die Einzellautstöße dauern von 0,02—0,04 sec, die

dazwischenliegenden Phasen des Intensitätsabfalls sind 0,02—0,03 sec lang und
können zum Lautende hin bis 0,05 sec gedehnt sein. In vielen Lauten findet sich am
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Beginn ein sehr kurzer Lautstoß unterschiedlicher relativer Intensitcät von 0,01 bis

0,02 sec Dauer, der vom folgenden nur durch eine Zwischenphase von ungefähr

0,01 sec getrennt ist. Die einzelnen Lautstöße sind in einen basalen, intensiveren

Impuls und einen eher hochfrequenten, spektral verwischten gegliedert, die zeitlich

etwas gegeneinander versetzt sind. Der erste, sehr kurze Impuls ist nicht gegliedert.

Diese Lautform setzt sich aus Frequenzanteilen von 0,1 — über 7 kHz zusammen.

Größere Unterschiede ergeben sich hinsichtlich der Anteile im oberen Frequenzbe-

reich; dies dürfte aber angesichts der geringen Intensität des Prustens primär durch

unterschiedliche Aufzeichnungsqualität bedingt sein. Größere Amplitude erreichen

die Anteile unterhalb 3 kHz mit dem Hauptgewicht unter 1 kHz, das Intensitäts-

maximum findet sich ungefähr bei 0,4—0,5 kHz. Ziemlich durchgehend fehlen im

Aufbau des Prustens Frequenzen um 1,5 kHz oder fallen zumindest deutlich in ih-

rer Amplitude gegenüber den benachbarten Anteilen ab. Die zeitliche Änderung der

Frequenzzusammensetzung ergibt sich aus der Gliederung dieses Lautes in Einzel-

impulse, in den Zwischenphasen mit deutlichem Intensitätsabfall sind im Lautspek-

trogramm im wesentlichen nur Frequenzen bis 1 kHz nachweisbar. Die Einzellaut-

stöße haben Anteile im gesamten am Aufbau dieser Lautform beteiligten Frequenz-

bereich, allerdings mit unterschiedlicher Zusammensetzung der beiden Impulse, die

zeitlich etwas gegeneinander versetzt einen Einzellautstoß aufbauen.

Die Dauer des Prustens beträgt ziemlich einheitlich 0,5—0,7 sec, an Mauzen ge-

koppelt 0,3—0,5 sec. Ist es homotyp oder auch heterotyp zusammen mit Mauzern

zu Lautfolgen gereiht, so bestehen zwischen den einzelnen Lauten keine regelmäßi-

gen Abstände, ebenso ist die Abfolge der beiden verschiedenen Lautformen beliebig.

Die Frequenzverteilung im Prusten ist rein spektral. Eine Tonhöhenveränderung

ist im Bereich der oberen intensiveren Frequenzen um 3 kHz zu beobachten. Hier

steigen die relativen Hauptintensitäten vom ersten Einzellautstoß fortlaufend an

und fallen dann in der zweiten Lauthälfte zum Ende hin wieder sukzessive ab; die

relativ höchsten Anteile hierbei sind im intensivsten Einzelimpuls des Lautes er-

reicht. Dieser Tonhöhenwechsel ist wegen der spektralen Frequenzverteilung nicht

exakt meßbar, bewegt sich aber ungefähr von 2,7 kHz am Lautanfang über

3,4 kHz bis wieder zu 2,8 kHz am Ende.

Nach dem bisher vorliegenden Tonbandmaterial verändert das Prusten des Ne-

belparders im Verlauf der Jugendentwicklung seinen Aufbau kaum.

4.3 Schneeleopard, Irbis (Uncia nncia)

Die erfolgreidie Zucht von Schneeleoparden ist in zoologischen Gärten immer

nodi recht selten, das vorliegende Tonbandmaterial zur Stimmentwicklung dieser

Art ist dementsprechend begrenzt. Alle Aufnahmen entstanden während eines zwei-

wöchigen Aufenthalts im Sommer 1974 im Zoo Helsinki; zu diesem Zeitpunkt be-

fanden sich alle in dem Jahr geborenen Jungtiere in der Altersklasse III.

Eine kurze Bemerkung zu Lautäußerungen junger Irbisse hndet sich bei Marma
and YuNCHis (1968).

4.3.1 Altersklasse III

Die Jungtiere in dieser Altersstufe besitzen zwei verschiedene Rufformen, die un-

tereinander durch Übergänge verbunden sind (s. Abb. 218). Das Quarren ist meist

von relativ hoher Intensität und geräuschhaft in seinem Lautdiarakter, das Mauzen

ist vorwiegend leise, sehr hell pfeifend und eher klangartig.
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4.3.1.1 Quarren (S.Abb. 215—217)

Diese durchweg recht lauten Rufe sind ziemlich hell und geräuschhaft, von wei-

nerlichem Charakter; sie sind recht selten zu beobachten. Die Jungen äußern sie in

beliebiger Körperhaltung, die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeu-

gung ist in den intensiveren Formen sichtbar. In diesen ist auch das Maul weit ge-

öffnet, so daß die oberen Caninen in voller Länge sichtbar sind, bei leiseren Rufen

kann es auch mehr geschlossen sein. Spontan äußerten die jungen Schneeleoparden

im Beobachtungszeitraum das Quarren nie, immer nur, wenn sie vom Muttertier

und/oder den Wurfgeschwistern über einige Zeit getrennt waren. Die Funktion

dieses Lautelements dürfte also darin liegen, den Kontakt zwischen den Wurfge-

schwistern und dem Muttertier aufrechtzuerhalten, sowie dessen Fürsorgereaktionen

auszulösen.

Die Intensität des Quärrens ist angesichts der geringen Körpergröße der Tiere er-

heblich, es kommt allerdings auch in leisen Ausprägungen vor. Die Intensitätsver-

teilung im Rufverlauf ist variabel. Neben Rufen, die ziemlich abrupt mit hoher

Amplitude einsetzen und ebenso nach nahezu gleichbleibend intensivem Verlauf

wieder abbrechen, kommen auch Formen mit einem kurzen Anlaut und solche mit

deutlichen internen Intensitätsschwankungen vor. Aus mehreren Einzelrufen gekop-

pelte Laute weisen ein wiederholtes An- und Abschwellen ihrer Lautstärke auf. Die

Rufdauer beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,4 und 1,2 sec, die

Mehrzahl der Einzelrufe ist allerdings kürzer als 0,8 sec. Meist sind Quärrlaute zu

Lautfolgen gereiht, darin bestehen zwischen den einzelnen Rufen keine regelmäßi-

gen Abstände. Der Frequenzbereich dieser Lautform kann Anteile zwischen 0,5 bis

über 7 kHz umfassen, diejenigen unterhalb 1 kHz fehlen häufig oder sind nur in

einem Teil des Rufverlaufs ausgebildet. Die Frequenzen großer Amplitude finden

sich von 1,5—6 kHz, teilweise auch nur bis 5 kHz. Das Intensitätsmaximum zeigt in

seiner Lage einige Varianz im Bereich von 2—4 kHz, liegt jedoch meist oberhalb

3 kHz. In diesen Merkmalen bestehen keine signifikanten Unterschiede zwischen

den verschieden alten Tieren in dieser Altersklasse. Die Frequenzzusammensetzung

dieser Laute ist weitgehend gleichbleibend in ihrem zeitlichen Ablauf und bis auf

den basalen Bereich ohne regelmäßige Lücken. Im Beginn des Rufes setzen alle am
Aufbau beteiligten Frequenzen ziemlich simultan ein, für das Lautende ist darin

keine exakte Aussage möglich, weil alle Tonbandaufnahmen in Gebäuden entstan-

den sind. Die basalen Anteile unterhalb 2 kHz sind vorzugsweise in der zweiten

Rufhälfte ausgebildet. Ist ein Anlaut vorhanden, so ist dieser in seiner Frequenzzu-

sammensetzung auf den Bereich unter 4 kHz beschränkt — ist also wohl als Ansatz

eines Mauzers aufzufassen — , der Hauptteil setzt anschließend in der vorher be-

schriebenen Weise ein. Ein Tonhöhenwechsel im Verlauf der Rufe ergibt sich durdi

die Verlagerung der Hauptintensitäten von anfangs relativ höheren Anteilen zu

tieferen in der zweiten Lauthälfte. Die Frequenzverteilung in den Quärrlauten ist

rein geräuschhaft spektral, der Anlaut zeigt eher klangartigen Aufbau (s. Abb. 218).

4.3.1.2 Mauzen (s. Abb. 219, 220)

Dieses Lautelement ist durchweg kurz und von geringer Intensität, es ist klangar-

tig und erinnert an ein sehr helles Pfeifen. Die beobachteten Jungtiere mauzten

recht selten, bisweilen aber auch wohl spontan. Sie erzeugen diesen Laut in beliebi-

ger Körperhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei ist nicht sichtbar.

Das Maul ist nur wenig bis mittelweit geöffnet, die Oberlippen werden etwas hoch-
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gezogen. Mauzer treten vornehmlich dann auf, wenn man ein Jungtier von der

Mutter und/oder den Wurfgeschwistern trennt. Die Tiere beginnen zuerst, einige

leise Mauzer zu äußern, mit fortdauernder Trennung tritt dann immer mehr das

intensivere Quarren an ihre Stelle. Beide Laute können in einer zusammenhängen-

den Lautfolge ausgebildet sein, ebenso können darin Misch- und Übergangsformen

zwischen beiden auftreten (s. Abb. 218). Andere Jungtiere oder die Mutter antwor-

ten auf diese Lautäußerung hin nicht in signifikanter Weise mit dem gleichen Laut.

Die Funktion dieser Rufform ist wohl darin zu sehen, daß sie den Zusammenhalt

des Verbandes der Wurfgeschwister untereinander und mit dem Muttertier im Nah-
bereich aufrechterhalten hilft.

Die Intensität der Mauzer ist durchweg gering, ihre interne Intensitätsverteilung

ist unterschiedlich, vorwiegend aber ziemlich gleichmäßig mit einem leichten Über-

gewicht der ersten Lauthälfte. Aus mehreren Einzelrufen gekoppelte Formen kön-

nen mehrfach in ihrer Lautstärke an- und abschwellen. Die Dauer der Mauzer be-

trägt 0,3—0,8 sec, die Mehrzahl liegt im unteren Teil dieses Bereichs. In Lautfolgen

sind diese Rufe arhythmisch gereiht.

Am Aufbau der Mauzer können Frequenzanteile von 0,5 bis über 7 kHz beteiligt

sein, regelmäßige Lücken sind dabei nicht ausgebildet, jedoch fehlen den meisten

Lauten Anteile unterhalb 2 kPiz. Mit der unterschiedlichen Tonhöhe der Mauzer

ändert sich auch der Bereich der Frequenzen großer Amplitude und damit auch die

Lage des Intensitätsmaximums. Vorwiegend sind die Anteile von 3— 5 kPIz inten-

siv, dann findet sich das Maximum meist um 3,3 kFIz, tieferklingende haben nur

wenige Anteile hoher Amplitude oberhalb 3 kHz, in diesen liegt das Intensitäts-

maximum überwiegend bei 2,8 kHz. Die zeitliche Veränderung der Frequenzzu-

sammensetzung im Rufverlauf zeigt meist ein Einsetzen mit relativ hohen Frequen-

zen, es folgt ein weiterer Anstieg bis ungefähr zur Rufmitte, danach erfolgt ein all-

mählicher Abfall zum Rufende hin, das sich aus tieferen Anteilen als der Anfang

zusammensetzt. Der Aufbau entspricht also einer Bogenform mit partiell reduzier-

tem aufsteigenden Schenkel. Die Frequenzverteilung zeigt ein gemischtes Bild, die

einzelnen Formanten sind durch spektrale Anteile in Abschnitten ihres Verlaufs

breit verwischt. Sie weisen eine Bogenform mit einem kurzen ansteigenden Schenkel

und langem, tieferen Abfall in der zweiten Rufhälfte auf. Der Tonhöhenwechsel

innerhalb einer Formante ist in den einzelnen Rufen unterschiedlich; er kann zwi-

schen ihren relativ höchsten Frequenzanteilen um die Rufmitte und den tiefsten am
Ende bis zu 2:1 und mehr betragen. Der Tonhöhenunterschied zwischen Beginn und

Ende des Rufes in derselben Formante ist oft kaum geringer. Die Basalformante fin-

det sich mit unterschiedlicher Zusammensetzung im Bereich zwischen 0,5— 5 kHz,

meist ist nur noch eine weitere, weniger intensive Formante ausgebildet, deren Fre-

quenzanteile sich zu denen der basalen wie 2:1 verhalten. Zwischen den Formanten

sind stellenweise Anteile geringerer Amplitude und spektraler Verteilung ausgebil-

det.

4.3.2 Altersklasse V
Während des Aufenthalts im Zoo Helsinki war es ebenfalls möglich, die Laut-

äußerungen dreier weiblicher Schneeleoparden zu beobachten und aufzuzeichnen,

die 1973 geboren worden waren; sie waren alle wenig über ein Jahr alt und gehö-

ren somit der Altersklasse V an. Alle ihre Rufe waren eindeutig in das Kontinuum

Mauzer/Hauptruf einzuordnen und relativ hell in ihrem Klang. Es kam wieder-
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holt vor, daß innerhalb der E.ufe, besonders der Hauptrufe, große Tonhöhensprün-

ge auftraten; man konnte den Eindruck gewinnen, die Tiere seien im Stimmbruch.

4.3.2.1 Mauzen (s. Abb. 221, 222)

Die Mauzer sind vornehmlich kurze Laute geringer Intensität, sehr unterschied-

licher Tonhöhe und Klanghaftigkeit. Die Tiere äußern Mauzer relativ häufig, vor-

wiegend in Lautfolgen zusammen mit Hauptrufen. Schneeleoparden erzeugen diese

Lautform in beliebiger Körperhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei

ist nicht sichtbar. Das Maul ist während der Artikulation der Mauzer sehr unter-

schiedlich weit geöffnet — wechselnd auch mit ihrer Tonhöhe — , meist jedoch nur

gering bis mittelweit, die oberen Caninen sind nicht oder nur partiell sichtbar. Die

Irbisse mauzen vorwiegend spontan, bisweilen antworten sie auch auf Rufe von

Artgenossen mit Lautfolgen, in denen neben Hauptrufen Mauzer ausgebildet sind.

Eine Funktion der Mauzer ist wohl darin zu sehen, im Nahbereich den Kontakt

zwischen miteinander vertrauten Tieren aufrechtzuerhalten.

Die Intensität dieser Laute ist gering bis mittel, die zeitliche Intensitätsverteilung

im Rufverlauf ist durchweg gleichmäßig, es kommen aber auch Formen mit inter-

nen Intensitätsschwankungen vor. In aus mehreren Einzellauten gekoppelten Mau-
zern schwillt die Lautstärke wiederholt an und ab. Eine Trennung von Mauzen und

Hauptruf ist in einem Bereich mittlerer Intensität nicht möglich, beide Lautformen

gehören einem Kontinuum an. Die Länge der Mauzer beträgt im vorliegenden Ton-

bandmaterial zwischen 0,3 und 0,8 sec; ihre Reihung in Lautfolgen, meist gemein-

sam mit Hauptrufen, erfolgt arhythmisch. Der Frequenzbereich der am Aufbau die-

ser Rufform beteiligten Anteile kann von 0,2 bis über 7 kHz reichen, ist jedoch be-

sonders in den hohen Frequenzen mit der unterschiedlichen Tonhöhe der einzelnen

Laute sehr wechselnd, damit ändert sich auch die Lage der Frequenzen großer Am-
plitude. Sie variiert bei den meisten Rufen im Bereich zwischen 0,3— 3,0 kHz, das

Intensitätsmaximum findet sich entsprechend von 0,6— 2,2 kHz. Die Frequenzver-

teilung ist in der Mehrzahl der Mauzer eher klangartig, läßt aber bei vielen auch

unterschiedlich große Bereiche spektraler Überlagerung erkennen. Die Formanten

weisen einen Bogenverlauf auf, mit ansteigendem Schenkel im Lautanfang, die

höchste Stelle wird um die Rufmitte erreicht, der Abfall ist dann bis zum Lautende

meist etwas länger als die erste Rufhälfte und endet in relativ tieferen Frequenzan-

teilen. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer Formante zwischen ihren relativ

höchsten Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten im Beginn und vornehmlich

Ende des Rufes ist nicht groß und beträgt selten mehr als ungefähr 7:5. Die Basal-

formante ist mit unterschiedlicher Frequenzzusammensetzung im Bereich von 0,2

bis 0,5 kHz ausgebildet, sie ist meist von geringer bis mittlerer relativer Amplitude.

Die Lage der Formanten großer Intensität wechselt im Bereich unterhalb 2,5 kHz
mit der Klangfarbe der Laute. Unterhalb 3 kHz finden sich zwischen 6 und 8 For-

manten, der Formantquotient ergibt sich mit 1 :2:3:4:5: . . .

4.3.2.2 Hauptruf (s. Abb. 223—228)
Diese Lautform stellt einen lauten, mauzartigen Ruf sehr unterschiedlicher Ton-

höhe und wechselnder Klanghaftigkeit dar, meist ist die zweite Lauthälfte eher

klangartig als der Anfangsteil. Kennzeichnend ist der deutliche Tonhöhenwechsel

im Verlauf des Hauptrufes von einem helleren Beginn zum tiefen Ende. Einige sehr

kurze Hauptrufe sind im wesentlichen auf die erste hellerklingende Rufhälfte be-
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schränkt, auch in diesen Formen ist ein Tonhöhenunterschied im zeitlichen Ablauf

des Rufes zu hören. Besonders eines der drei beobachteten Weibchen war recht ruf-

freudig, vornehmlich in den frühen Abendstunden; die beiden anderen wesentlich

weniger. Die Tiere äußern die Hauptrufe in beliebiger Körperhaltung, eine Mitar-

beit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist angedeutet. Das Maul ist im

Anfangsteil dieser Rufform weit aufgerissen, so daß oft die oberen Caninen in ihrer

vollen Länge freistehen, in der zweiten tieferklingenden Lauthälfte ist es wieder

mehr geschlossen. Insgesamt variiert aber die Maulöffnung mit der wechselnden In-

tensität und Tonhöhe der Hauptrufe. Das sehr ruffreudige junge Schneeleoparden-

weibchen rief nach den Beobachtungen meist spontan, antwortete aber auch regel-

mäßig auf die Hauptruffolgen adulter Weibchen, die in der Nähe riefen, bzw. fiel

in deren Lautfolgen mit ihren ein. Ebenso antwortete dieses eine Tier auch biswei-

len auf Imitationen des Hauptrufes durch den Beobachter. Eine Funktion der

Hauptrufe liegt wohl darin, den Kontakt zwischen Tieren über größere Distanz

aufrechtzuerhalten bzw. herzustellen. Ob Tiere dieses Alters im Freiland noch im

Verband der Wurfgeschwister, eventuell auch zusammen mit dem Muttertier, leben,

ist meines Wissens nicht bekannt, so daß auch nicht zu entscheiden ist, ob den

Hauptrufen in diesem Zusammenhang eine Funktion zukommt.

Ihre Intensität ist mittel bis groß, sie bilden mit den weniger lautstarken Mau-

zern ein Kontinuum. Die interne Intensitätsverteilung ist recht variabel, durchweg

aber eher gleichmäßig. Bisweilen kommen Formen mit kurzem, schwachen Anlaut

vor, in aus mehreren Einzelrufen gekoppelten schwillt die Lautstärke an und ab.

Die Dauer der Hauptrufe beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,4

bis 1,5 sec, die Mehrzahl ist um 1 sec. Sie treten vornehmlich in Lautfolgen auf —
hier oft gemeinsam mit Mauzern — , darin bestehen zwischen den einzelnen Rufen

keine regelmäßigen Abstände. Der Frequenzbereich im Aufbau der Hauptrufe ist

besonders in seinen hohen Anteilen wechselnd mit der Klangfarbe der Rufe, grund-

sätzlich können Anteile zwischen 0,2 bis über 7 kHz vorhanden sein. Diejenigen

großer Amplitude sind durchgehend unterhalb 3,5 kHz ausgebildet; dabei schwankt

die relative Intensität der Frequenzen unter 0,5 kHz in den verschiedenen Rufen.

Die höchste Amplitude erreichen vorwiegend Frequenzen zwischen 0,7— 1,0 kHz,

in einigen Lauten aber auch bis hinauf zu 1,9 kHz; die Lage des Intensitätsmaxi-

mums zeigt keine Regelmäßigkeit hinsichtlich seiner relativen zeitlichen Ausprä-

gung im Rufverlauf. Nahezu durchgehend fehlen in allen Rufen für 0,2—0,3 sec

nach Rufbeginn die Frequenzanteile unterhalb 1 kHz, nur wenige haben in diesem

Bereich vor dem Hauptteil des Rufes einen kurzen, leisen Anlaut ausgebildet. Die

Änderung der Frequenzzusammensetzung der Hauptrufe im zeitlichen Verlauf

zeigt folgende Merkmale: bis auf die Anteile unterhalb 1 kHz setzen alle wesentli-

chen im Bereich unter 4 kHz im Rufbeginn weitgehend simultan ein und bleiben in

der ersten Lauthälfte am Aufbau beteiligt. In der zweiten Hälfte entfallen dann

zum Rufende hin die hohen Frequenzen sukzessive, schließlich sind meist nur noch

Anteile unterhalb 2 kHz vorhanden; einige Rufe erreichen aber auch zumindest an-

fangs der zweiten Lauthälfte ihre höchsten Anteile (s. Abb. 224). In der Mehrzahl

der Hauptrufe ist der Anfangsteil deutlich reicher und intensiver an hohen Fre-

quenzanteilen als die zweite Hälfte, die ihre hohe Amplitude im wesentlichen im

basalen Bereich erreicht. In kurzen Hauptrufformen kann die zweite, tieferfrequen-

te Rufhälfte weitgehend reduziert sein (s. Abb. 225, 226). Die Frequenzverteilung

in dieser Rufform ist sehr unterschiedlich von nahezu rein klangartiger Ausbildung
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(s. Abb. 224) bis zu stark geräuschhaft spektraler (s. Abb. 223), meist ist die zweite

tieferklingende Rufhälte eher klangartig als der hellere Anfangsteil. Die Formanten

lassen trotz teilweise spektraler Überlagerung und einiger Varianz durchweg einen

Bogenverlauf erkennen, mit unterschiedlich langgezogenem, abfallendem Schenkel

in der zweiten Lauthälfte. Der ansteigende Anfangsbogen im Rufbeginn ist in eini-

gen Hauptrufen ebenfalls reduziert. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer For-

mante im Rufverlauf kann zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Mitte

des ersten Rufteils und den tiefsten im Rufende bis zu 2:1 und manchmal auch mehr

betragen, ebenso zwischen Rufbeginn und -ende maximal ungefähr 2:1. Der im

menschlichen Höreindruck sehr ausgeprägte Tonhöhenwechsel in dieser Rufform

wird auch mit dadurch hervorgerufen, daß anfangs die intensiven Anteile zwischen

1 bis über 3 kHz zu finden sind, während im Lautende im wesentlichen die unter-

halb 1 kHz große Amplitude haben. Die Basalformante ist mit in den einzelnen

Rufen unterschiedlicher Frequenzzusammensetzung im Bereich von 0,2— 1,5 kHz
und bis auf den Anfangsteil meist mit relativ großer Intensität ausgebildet. In den

mehr klangartigen Hauptrufen sind unterhalb 3 kHz 3— 5 Formanten vorwiegend

großer Amplitude vorhanden, der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4:5:...

4.3.3 Weitere Lautelemente junger Schneeleoparden

Bei zwei ungefähr 3V2monatigen Jungtieren wurde wiederholt das Prusten beob-

achtet. Nach dem Höreindruck klang es wenig heller als der entsprechende Laut der

adulten Tiere, war jedoch ebenso rein geräuschhaft und wies eine deutliche Gliede-

rung in Einzellautstöße auf. Die Tiere äußerten diesen Laut jeweils in Folgen von

Mauzen und/oder Quarren, als sie einzeln von den Wurfgeschwistern und dem

Muttertier abgesperrt worden waren. Bei den subadulten Irbissen in der AK V trat

das Prusten regelmäßig im Zusammenhang der Lautfolgen aus Mauzern und

Hauptrufen auf, ebenso häufig, wenn die Tiere sich spielerisch gegenseitig jagten.

Es entsprach lautlich vom Höreindruck her voll dem Prusten adulter Tiere.

4.4 Tiger (Panthera tigris)

Einige Angaben zur Lautäußerung junger Tiger enthält Schaller (1967), eine

tabellarische Zusammenstellung nach einer unveröffentlichten Untersuchung von

Wolter und Linke (1967) gibt Tembrock (1970). Das dieser Untersuchung zugrun-

deliegende Tonbandmaterial umfaßt alle Altersklassen, ebenso sind die Beobach-

tungen zum Lautgebungsverhalten junger Tiger relativ zahlreich.

4.4.1 Altersklasse I

Junge Tiger haben während der ersten Lebenstage im wesentlichen nur eine Ruf-

form, das rein geräuschhafte Quarren, das allerdings durch Überlagerung mit ande-

ren Lautformen erheblich abgewandelt sein kann.

4.4.1.1 Quarren (s. Abb. 229—233)

Diese „weinerlichen" Rufe unterschiedlicher Intensität und geräuschhaften Cha-

rakters sind ziemlich hell und von variabler Dauer. Normalerweise äußern die

Jungtiere sie recht selten, die einzelnen Individuen sind aber sehr unterschiedlich

ruffreudig. Bei intensiver Artikulation dieser Rufform ist ein deutliches Zusammen-
ziehen der Körpermuskulatur zu sehen, das Maul ist weit aufgerissen; wegen der

noch unterentwickelten Motorik der Jungen rufen sie meist im Liegen oder beim
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Umherkrabbeln. Als auslösende Reize für das Quarren sind zu nennen: Hunger,

Unterkühlung, andauernder Verlust des Körperkontaktes mit dem Muttertier und/

oder den Wurfgeschwistern, ebenso rufen die Jungen, wenn die Mutter sich z. B. so

gelegt hat, daß sie sich nicht mehr bewegen können. Wohl selten äußern die Jungen

das Quarren spontan und dann mit nur geringer Intensität. Bei Fortbestehen des

auslösenden Reizes (z. B. Hunger) rufen die Jungtiere mit sich steigernder Lautstär-

ke und über einen langen Zeitraum hin. Die Funktion des Quärrens ist sicherlich

darin zu sehen, daß durch diese Rufe die Fürsorge des Muttertieres ausgelöst wer-

den soll.

Ihre Intensität ist über einen erheblichen Bereich variabel, die Lautstärke kann

angesichts der geringen Körpergröße der jungen Tiger beträchtlich sein. In ihrem

zeitlichen Verlauf sind kürzere Rufe vorwiegend von nahezu gleichbleibender inter-

ner Intensitätsverteilung. Im Beginn setzen fast alle Frequenzanteile praktisch si-

multan gleich mit hoher Amplitude ein, der Abfall am Rufende ist im Lautspektro-

gramm nicht so abrupt; hier ist jedoch zu bedenken, daß der Halleffekt die Ausprä-

gung dieses Merkmals überdeckt. Gedehnte Rufe und aus mehreren Einzellauten ge-

koppelte Formen zeigen Veränderungen der Intensität in ihrem Verlauf. In einigen

Rufen ist auch ein leiser, kurzer Anlaut ausgebildet, erst darauf folgt dann mit ho-

her Intensität und ziemlich abrupt einsetzend der Hauptteil des Lautes. Die Länge

des Quärrens beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,4— 1,8 sec, je

nachdem, ob ein einzelner Laut stark gezerrt wird oder auch mehrere gekoppelt

sind; nicht gedehnte Einzelrufe sind in der Regel kürzer als 1 sec. Sie treten vorwie-

gend in arhythmischen Lautfolgen auf. Ihre Frequenzzusammensetzung umfaßt

Anteile im Bereich von 0,25 bis über 7 kHz, unterhalb 1 kHz sind in vielen Rufen

nur stellenweise oder gar keine Frequenzen ausgebildet. Ansonsten sind sie im übri-

gen Bereich ziemlich gleichmäßig und ohne regelmäßig auftretende Lücken verteilt.

Große Amplitude haben die Anteile zwischen 2—6 kHz, die größte findet sich bei

2,5—3 kHz. In den meisten Rufen ändert sich der Frequenzaufbau im Zeitverlauf

nur wenig. Der Rufbeginn ist weitgehend gleichzeitig im Einsetzen aller Anteile, für

das Rufende läßt sich hierzu wegen des Halleffektes keine genaue Aussage machen.

Frequenzanteile unterhalb 1 kHz sind vorwiegend in der zweiten Rufhälfte ausge-

bildet. In den Rufen mit Anlaut setzt sich dieser im wesentlichen nur aus Anteilen

unter 3 kHz zusammen, der anschließende Hauptteil ist wie die besprochene eintei-

lige Rufform aufgebaut. Die Frequenzverteilung im Quarren junger Tiger ist ganz

überwiegend spektral, läßt jedoch stellenweise den Verlauf einzelner Formanten er-

kennen.

Nach den bisherigen Beobachtungen wird das Quarren ungefähr gegen Ende der

zweiten Lebenswoche deutlich heller und etwas weniger geräuschhaft in seinem

Charakter; hierzu müssen jedoch noch weitere Auswertungen anhand von zusätzli-

chem Tonbandmaterial erfolgen.

4.4.2 Altersklasse II

Neben das Quarren, das mit nur wenig verändertem Lautcharakter erhalten

bleibt, tritt als weitere Rufform bei jungen Tigern dieser Altersstufe das vorwie-

gend leise Mauzen; es ist nahezu rein klanghaft und hell mit meist deutlichem inter-

nen Tonhöhenwechsel. Beide Rufformen bilden eine große Vielfalt von Misch- und

Übergangsformen miteinander (s. Abb. 236).
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4.4.2.1 Quarren (s. Abb. 234, 235)

Dieses Lautelement ist jetzt vorwiegend intensiv. Es klingt hell und überwiegend

geräuschhaft, „weinerlich" rauh, die Rufe sind von unterschiedlicher Dauer. Sie sind

wie im bisherigen Verlauf der Entwicklung relativ selten zu hören, obwohl zwi-

schen einzelnen Individuen erhebliche Unterschiede in der Rufhäufigkeit bestehen.

Die Jungtiere erzeugen das Quarren in beliebiger Körperhaltung, eine Mitarbeit der

Rumpfmuskulatur dabei ist sichtbar. Beim Rufen ist in den intensiven Formen das

Maul weit geöifnet, und die Oberlippen sind so weit zurückgezogen, daß die unge-

fähr gegen Ende des ersten Lebensmonats durchbrechenden oberen Caninen

(Schneider 1959) in ihrer vollen Länge freiliegen. Die auslösenden Reize für diese
'

Rufform sind Hunger, Unterkühlung, Trennung von Wurfgeschwistern und/oder

Muttertier, bisweilen antworten die Jungen auch auf das Quarren anderer Jungtiere

mit der gleichen Lautäußerung. Die Funktion dieser Rufform dürfte also einmal

darin liegen, Fürsorgereaktionen der Mutter auszulösen, andererseits aber wohl

auch bei der zunehmenden Mobilität der Jungen den Zusammenhalt der Wurfge-

schwister miteinander und mit dem Muttertier aufrechtzuerhalten.

Die Intensität des Quärrens ist bei jungen Tigern dieser Altersstufe vorwiegend

relativ hoch, leise Formen sind selten. Interne Veränderungen der Intensität im

Zeitverlauf der Rufe sind kaum oder nur gering ausgebildet. Aus mehreren Einzel-

rufen gekoppelte Laute oder stark gedehnte Rufe weisen aber interne Schwankun-

gen ihrer Lautstärke auf. Entsprechend variabel ist die Rufdauer, sie beträgt im

vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,3— 1,8 sec, dabei ist auch die Mehrzahl

der einzelnen und nicht gedehnten Rufe länger als 0,6 sec. Meist erfolgt die Artiku-

lation des Quärrens in Lautfolgen, in diesen bestehen zwischen den Einzelrufen kei-

ne regelmäßigen Pausen. Die Laute enthalten Frequenzanteile zwischen 0,25 bis

über 7 kHz, mit dem zweiten Lebensmonat nimmt die relative Amplitude der An-

teile oberhalb 5 kHz deutlidi ab. Die Frequenzen großer Intensität finden sich von

2— 5 kHz. Die Lage der intensivsten verändert sich im Verlauf dieser Altersklasse;

bis in den zweiten Lebensmonat hinein sind sie zwischen 3—4 kHz ausgebildet, ge-

gen Ende des dritten tiefer zwischen 2— 3 kHz. In fast allen Rufen fehlen in Teilen

ihres Verlaufs oder über ihre gesamte Dauer Frequenzanteile unterhalb 1 kHz. Die

zeitliche Veränderung des Frequenzaufbaus innerhalb des Quärrens zeigt im Beginn

ein ziemlich simultanes Einsetzen der Anteile im Hauptbereich bis ca. 4 kHz, aller-

dings nicht für alle gleich mit hoher Amplitude, ihr Abbrechen am Lautende ist we-

niger abrupt. Eine exakte Auswertung ist hier aber wegen des Halletfekts nicht

möglich. Insgesamt ist die erste Rufhälfte reicher an relativ höheren Frequenzen als

der zweite Teil, ansonsten weist das Quarren aber eine weitgehend im Rufverlauf

gleichbleibende Frequenzzusammensetzung auf. Die Frequenzverteilung in dieser

Rufform ist überwiegend geräuschhaft spektral, läßt aber stellenweise auch die Aus-

bildung einzelner Formanten erkennen.

4.4.2.2 Mauzen (s. Abb. 237)

Das Mauzen ist ein heller, klangartiger Laut meist relativ geringer Intensität, in

dessen Verlauf ein interner Tonhöhenwechsel ausgebildet ist. Insgesamt äußern die

jungen Tiger diese Rufform nicht häufig, bisweilen aber wohl auch spontan. Die

Tiere mauzen in jeder Körperhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der

Lauterzeugung ist nicht oder kaum sichtbar, das Maul ist bei der Lautäußerung sehr

unterschiedlich weit geöffnet, durchweg jedoch zumindest mittelweit. Neben der
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teilweise spontanen Artikulation des Mauzens lassen sich einige auslösende Reize

für dieses Lautelement nennen. Nach der Trennung von Wurfgeschwistern und/oder

Muttertier beginnen die Jungtiere zuerst, die klaren, hellen und weniger lautstarken

Mauzer zu rufen, gehen dann aber bei Fortdauer der Situation zu dem intensiven

Quarren über; dabei können beide Ruftypen auch in Mischformen mit variierendem

relativen Anteil auftreten (s. Abb. 236). Aus den vorliegenden Beobachtungen ist es

wahrscheinlich, daß die Funktion der Mauzer darin liegt, den Zusammenhalt der

Wurfgeschwister untereinander und mit dem Muttertier im Nahbereich aufrechtzu-

erhalten.

Die Intensität der Mauzer ist relativ gering, kurze Formen sind durchweg von

gleichbleibender Lautstärke, gedehnte oder aus mehreren Einzelrufen gekoppelte

weisen deutliche interne Intensitätsschwankungen auf. Ihre Dauer ist unterschied-

lich, einzelne Mauzer mit variabler Dehnung sind zwischen 0,35—0,6 sec lang, ge-

koppelte Formen im ausgewerteten Tonbandmaterial bis zu 1,5 sec. Sind mehrere

Mauzer zu einer Lautfolge gereiht, so bestehen zwischen den einzelnen Rufen keine

regelmäßigen Abstände. Die Frequenzzusammensetzung dieser Rufform kann An-

teile im Bereich von 0,25 bis über 7 kHz umfassen, in vielen Rufen fehlen aber die

im basalen Bereich unterhalb 1 kHz und die im oberen über 5 kHz. Die Frequenzen

großer Amplitude finden sich im wesentlichen zwischen 1,5— 5 kHz, in einigen Ru-

fen allerdings auch nur hinauf bis zu 3 kHz, das Intensitätsmaximum ist durchweg

zwischen 2—3 kHz erreicht. Der Frequenzaufbau der Mauzer zeigt eine deutliche

Änderung im zeitlichen Ablauf. Um die Rufmitte sind die höchsten Anteile ausge-

bildet. Rufbeginn und -ende setzen sich aus tieferen Frequenzen zusammen; es er-

gibt sich damit eine Bogenform. Die Frequenzverteilung ist nahezu rein klangartig,

mit teilweise geringer spektraler Überlagerung der Formanten. Diese sind deutlich

ausgebildet und haben einen Bogenverlauf, ihr interner Tonhöhenwechsel kann zwi-

schen ihren relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten vornehmlich

am Ende bis zu 3:2 betragen, ist meist jedoch kleiner. Die Basalformante findet sich

mit geringer bis mittlerer Amplitude im Bereich zwischen 1— 1,5 kHz in variab-

ler Frequenzzusammensetzung, tiefere Frequenzanteile sind spektral verteilt. Un-
terhalb 4 kHz sind je nach der Tonhöhe des Mauzers und dem Tonhöhenunterschied

innerhalb einer Formante 3— 5 Formanten ausgebildet; der Formantquotient ergibt

sich mit 1:2:3:4: .. .

4.4.3 Altersklasse III

In dieser Alterstufe lassen sich bei jungen Tigern drei Rufformen unterscheiden,

die untereinander in vielfältiger Weise durch Übergangsformen verbunden sind.

Neben die weiter fortbestehenden Ruftypen Quarren und Mauzen tritt — erstmals

gegen Ende des ersten Lebenshalbjahres beobachtet — eine Intensive Rufform mit

mauzartigem Charakter, der Hauptruf, mit deutlicher Zweigliederung in eine helle

erste Rufhälfte und einen tieferklingenden zweiten, gedehnten Teil. Die schon in

den vorhergehenden Altersklassen vorhandenen Rufformen Quarren und Mauzen
werden zunehmend dunkler in ihrem Lautcharakter, obwohl Mauzer auch noch er-

staunlich hell angesichts der Körpergröße der Tiere sein können. Zwischenformen

beider Lautelemente sind aufgezeichnet (s. Abb. 240).

4.4.3.1 Quarren (s. Abb. 238, 239)

Das Quarren ist weiterhin überwiegend geräuschhaft rauh und „weinerlich",

durchweg von großer Lautstärke. Es tritt bei jungen Tigern dieser Alterstufe nur
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noch recht selten auf und verschwindet wohl als eigenständige Rufform mit typi-

scher Struktur gegen Ende des ersten Lebenshalbjahres. Die Tiere können das Quar-

ren in beliebiger Körperhaltung äußern, rufen jedoch vorwiegend in Bewegung oder

im Stehen, die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist sichtbar.

Das Maul ist dabei weit geöftnet und die Oberlippen sind so weit zurückgezogen,

daß die oberen Caninen ganz freiliegen. Als auslösender Reiz für die Artikulation

dieser Rufform ist im wesentlichen die Trennung eines Jungen von seinen Wurfge-

schwistern und/oder dem Muttertier zu nennen. Junge antworten mit Quarren

oder andersartigen Rufen bisweilen auf die gleiche Lautäußerung eines anderen Tie-

res. Die Funktion dieser Rufform dürfte weiterhin darin liegen, die Fürsorge des

Muttertieres auszulösen und den Zusammenhalt der Wurfgeschwister untereinander

und mit der Mutter auch über relativ größere Distanz aufrechtzuerhalten. Führen-

de Weibchen beantworten das Quarren ihrer Jungen ziemlich regelmäßig mit Mau-

zern, Hauptrufen oder auch Hauptrufen mit Nachstoßelement, innerhalb solcher

Lautfolgen ist dann häufig ebenfalls das Prusten ausgebildet.

Die Intensität des Quärrens ist meist relativ hoch, mit der zunehmenden Körper-

größe der Jungtiere steigt auch die absolute Lautstärke der Rufe. Die interne Inten-

sitätsverteilung im Rufverlauf ist durchweg gleichmäßig. Die Dauer der Rufe be-

trägt zwischen 0,3— 1,5 sec, die Mehrzahl ist länger als 0,5 sec. In Lautfolgen sind

Quärrlaute arhythmisch gereiht. Die Frequenzzusammensetzung umfaßt Anteile

von 0,25 bis über 7 kHz; in einigen Rufen fehlen solche unterhalb 1,0 kHz und

oberhalb 6 kHz stellenweise. Große Amplitude haben die Frequenzen zwischen 1

bis 4 kHz, das Intensitätsmaximum findet sich von 1,0— 1,5 kHz. Der Frequenzauf-

bau ist im Rufverlauf weitgehend gleichbleibend im simultanem Einsetzen der An-

teile im Beginn und ebensolchem Abbrechen am Lautende. Die Frequenzverteilung

ist ganz überwiegend spektral, nur im basalen Bereich sind einzelne Formanten stel-

lenweise in ihrem Verlauf angedeutet.

4.4.3.2 Mauzen (s. Abb. 241, 242)

Die klanghaften, hellen Mauzlaute erweitern in dieser Altersklasse ihr Spektrum

wesentlich auch zu tieferklingenden Formen hin, ein interner Tonhöhenwechsel im

Rufverlauf ist weiterhin meist deutlich. Die jungen Tiger äußern diese Laute recht

häufig, manchmal wohl auch spontan. Die Körperhaltung bei der Lauterzeugung ist

nicht fixiert, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei ist kaum oder gar nicht be-

merkbar, das Maul ist sehr unterschiedlich weit geöffnet. Neben der spontanen

Lautartikulation lassen sich auch auslösende Reize für diese Rufform anführen.

Nach der Trennung von Wurfgeschwistern und/oder Muttertier beginnen die Jun-

gen meist zu mauzen, bei Fortdauer dieser Situation treten dann intensivere Laut-

elemente an die Stelle der Mauzer; ebenso antworten sich Jungtiere häufig gegensei-

tig auf ihre Mauzer mit der gleichen Lautform. Deren Funktion dürfte wohl darin

bestehen, den Zusammenhalt der Wurfgeschwister miteinander und mit dem Mut-

tertier im Nahbereich zu gewährleisten.

Die Intensität der Mauzer ist relativ gering, einfache Laute haben vorwiegend

eine weitgehend gleichbleibende Intensitätsverteilung in ihrem Zeitverlauf, manche

zeigen auch einen zweisilbigenZ-teiligen Aufbau mit leisem Anlaut und anschlie-

ßendem Hauptteil des Lautes. In Formen, in denen mehrere Einzellaute zu einem

zusammenhängenden Mauzer gekoppelt sind, schwankt die Lautstärke deutlich im

Rufverlauf. Die Dauer der Mauzer beträgt zwischen 0,25— 2,2 sec, die einfachen
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Laute sind durchweg kürzer als 1,0 sec. In Folgen aus Mauzern bestehen zwischen
den einzelnen Rufen keine regelmäßigen Abstände. Ihre Frequenzzusammensetzung
wechselt erheblich mit ihrer unterschiedlichen Tonhöhe, grundsätzlich können An-
teile aus dem Bereich zwischen 0,2—7 kHz ausgebildet sein. Entsprechend der va-
riablen Klangqualität der Mauzer ändert sich besonders auch der Grad der Intensi-

tät höherer Frequenzen. Große Amplitude erreichen im wesentlichen die Anteile un-
terhalb 2 kPiz, in manchen Rufen allerdings auch bis hinauf zu 3,5 kHz; die größte
findet sich durchweg bei 0,9— 1,1 kHz. Der Frequenzaufbau dieser Rufform weist

keine regelmäßigen Lücken auf, seine zeitliche Veränderung zeigt meist ein leichtes

Vorherrschen der relativ tieferen Anteile im Rufbeginn und -ende, um die Rufmitte
sind höhere ausgebildet; damit ergibt sich eine Bogenform. Die Frequenzverteilung

ist überwiegend bis nahezu rein klangartig, läßt jedoch teilweise auch Bereiche spek-

traler Überlagerung erkennen. Die Formanten haben einen Bogenverlauf von in den
einzelnen Lauten unterschiedlicher Überhöhung. Der Tonhöhenwechsel innerhalb

einer Formante beträgt zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Lautmitte
und den tiefsten am Anfang und Ende des Mauzers um 7:5, bisweilen wohl auch

mehr, in anderen Lauten weniger. Die Basalformante ist mit unterschiedlicher Zu-
sammensetzung im Bereich zwischen 0,2—0,4 kHz ausgebildet und von relativ ge-

ringer Intensität, die Formanten hoher Amplitude finden sich um 1 kHz. Unterhalb
1 kHz sind vorwiegend 5 Formanten zu finden, der Formantquotient ergibt sich

mit 1:2:3:4:5: . . . ; dazwischen sind manchmal stellenweise spektral verteilte Antei-

le geringer Intensität vorhanden. Die hellen Mauzformen (s. Abb. 242) setzen sich

aus wesentlich weniger Formanten (2 oder 3) zusammen, der Formantquotient er-

gibt sich damit entsprechend. Auch hier ist die intensivste um 1 kHz ausgebildet.

4.4.3.3 Hauptruf (s. Abb. 243—245)
Der Hauptruf ist ein längerer, mauzartiger Ruf durchweg großer Lautstärke, er

weist einen deutlichen internen Tonhöhenunterschied zwischen dem hellen, eher ge-

räuschhaften Anfangsteil zum tiefen, mehr klangartigen Rufende auf. Diese Ruf-
form wurde erstmals bei zwei fünfmonatigen männlichen Jungtieren beobachtet.

Hauptrufe sind recht selten zu hören, sie treten mit fortschreitender Entwicklung

wohl zunehmend an die Stelle des Quärrens. Die Körperhaltung beim Rufen ist

nicht fixiert, meist rufen die Jungtiere jedoch im Gehen oder Stehen, die Mitarbeit

der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist in den intensiven Formen deutlich.

Das Maul ist in der ersten Rufhälfte weit geöffnet und die Oberlippen sind so weit

zurückgezogen, daß die oberen Caninen in ihrer vollen Länge sichtbar sind; in dem
zweiten Lautabschnitt ist es wieder mehr geschlossen, die Oberlippen bedecken die

Caninen weitgehend oder ganz. In den beobachteten Fällen waren die auslösenden

Reize für die Artikulation des Hauptrufes Trennung vom Muttertier und/oder den

Wurfgeschwistern. Dabei antworteten die Jungen sich oft gegenseitig, wie auch der

Mutter, wenn diese Hauptrufe, Mauzer oder Hauptrufe mit Nachstoßelement auf

ihre Rufe hin äußerte. Die Funktion der Hauptrufe dürfte darin liegen, die Fürsor-

ge der Mutter auszulösen, ebenso auch den Kontakt in der Gruppe der Wurfge-

schwister untereinander und mit dem Muttertier über größere Entfernungen auf-

rechtzuerhalten.

Die Intensität dieser Rufform ist angesichts der Körpergröße der Jungtiere er-

heblich, sie weist eine ziemlich homogene interne Verteilung auf. In manchen ist ein

leiser Anlaut vor dem intensiven Flauptteil des Rufes ausgebildet, beide Komponen-
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ten können zusammenhängen (s. Abb. 243) oder auch bis zu 0,05 sec voneinander

getrennt sein. Gekoppelte Formen haben deutliche interne Intensitätsschwankungen.

Die Dauer der Hauptrufe beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,9

bis 1,6 sec, die Mehrzahl ist länger als 1,1 sec; aus mehreren Einzelrufen gekoppelte

Formen sind bis zu 2,0 sec. In Lautfolgen — auch zusammen mit anderen Ruffor-

men — sind Fiauptrufe ohne regelmäßige Pausen zwischen den Einzelrufen gereiht.

Sie setzen sich aus Frequenzbestandteilen im Bereich von 0,2 bis über 7 kFiz zusam-

men, sind jedoch in den einzelnen Lauten unterschiedlich im Grad der Ausbildung

höherer Anteile oberhalb 5 kFiz. Die Frequenzen großer Amplitude sind im wesent-

lichen die unter 3 kFiz, das Intensitätsmaximum erreichen vorwiegend im Übergang
von der helleren ersten zur tiefen zweiten Rufhälfte Anteile zwischen 0,6— 1,0 kFiz.

Der Frequenzaufbau der Fiauptrufe weist kerne regelmäßigen Lücken auf, aber eine

deutliche Änderung im zeitlichen Verlauf. Die erste Rufhälfte ist reicher und relativ

intensiver in hohen Frequenzanteilen als der zweite Teil des Lautes, wo im wesent-

lichen Anteile unterhalb 1,5 kFiz die Zusammensetzung bestimmen. Die erste, hö-

herfrequente Rufhälte ist häufig ziemlich simultan im Einsetzen aller Anteile. In

den Formen mit Anlaut enthält dieser nur wenig intensive Frequenzen unterhalb

3 kFiz, so daß dann der Sprung zu dem hellen Beginn des Hauptteils des Rufes sehr

deutlich ist. Trotz einiger Variabilität in der Frequenzverteilung ist doch allgemein

die erste, hochfrequente Rufhälfte eher spektral und die zweite, tiefe mehr klang-

artig aufgebaut, allerdings sind auch im Anfangsteil einzelne Formanten in ihrem

Verlauf teilweise sichtbar. Sie haben eine Bogenform, die im zweiten Rufabschnitt

in einem längeren, leicht abfallenden Schenkel ausläuft. Der Tonhöhenwechsel in-

nerhalb einer Formante im Rufverlauf beträgt zwischen ihren höchsten Anteilen um
die Mitte der ersten Rufhälfte und den tiefsten am Ende des Lautes wohl kaum
mehr als ungefähr 7:5. Der Höreindruck eines deutlichen Tonhöhenunterschieds in-

nerhalb des Hauptrufes kommt dadurch zustande, daß anfangs die relativ intensiv-

sten Frequenzanteile auf Formanten zwischen ca. 0,9 und 1,5 kHz liegen, gegen

Ende des Lautes aber alle unterhalb 1 kHz bis hinab zu 0,2 kHz auf anderen For-

manten. Es findet im Rufverlauf also eine Verlagerung der Hauptintensitäten zwi-

schen einzelnen Formanten statt. Die Basalformante ist mit unterschiedlicher Zu-

sammensetzung im Bereich von 0,2—0,25 kHz ausgebildet, sie hat im Rufbeginn

nur geringe Intensität, ist in der zweiten Hälfte des Lautes aber von großer Ampli-

tude. Unterhalb von 2 kHz sind 9— 10 Formanten vorhanden, im ersten Rufteil

können es bei Ausbildung von Nebenformanten geringerer Intensität auch mehr
sein. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4: ... , mit Nebenformanten ver-

ändert sich die Reihe.

4.4.4 Altersklasse IV
Mit zunehmendem Alter ergeben sich weitere Veränderungen im Lautrepertoire

junger Tiger. Die relativ häufigste Lautäußerung stellt weiterhin eine große Viel-

falt von Mauzern dar; das Quarren ließ sich im zweiten Lebenshalbjahr nicht mehr
feststellen. Erstmals bei ungefähr zehnmonatigen Jungtieren trat eine neue Ruf-

form, der Hauptruf mit Nachstoßelement, auf; dieser ist durch eine helle, mehr
klangartige erste Rufhälfte und ein tiefes, geräuschhaft rauh nachgestoßenes Ende
gekennzeichnet. Alle Rufformen sind zunehmend dunkler in ihrem Charakter. Für

den Hauptruf liegen in dieser Altersklasse keine Beobachtungen und Tonbandauf-

zeichnungen vor.
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4.4.4.1 Mauzen (s. Abb. 246—248)
Die Mauzlaute sind von sehr unterschiedlichem Klangcharakter und variabler

Tonhöhe, jedoch mit fortschreitender Entwicklung zunehmend tiefer, es kommen
allerdings daneben auch relativ helle Formen vor. Ein interner Tonhöhenwechsel
ist in den meisten Mauzern nur noch schwach ausgebildet. Die Tiere äußern die

Mauzer vorwiegend wohl spontan, sie stellen die vorherrschende Rufform in dieser

Altersklasse dar. Die Körperhaltung bei der Lauterzeugung ist nicht fixiert, eine

Mitarbeit der Rumpfmuskulatur dabei ist nicht wahrnehmbar, die Maulöffnung va-

riabel. Beobachtungen und Versuche, die auf die für die Artikulation dieser Ruf-
form auslösenden Reize und ihre Funktion Schlüsse zuließen, waren nicht möglich;

es ist aber anzunehmen, daß die Funktion der Mauzer weiterhin im Dienste des Zu-
sammenhalts des Verbandes der Wurfgeschwister untereinander und mit dem Mut-
tertier im Nahbereich liegt.

Die Intensität dieser Laute ist durchweg gering und im zeitlichen Verlauf ziemlich

gleichbleibend. Aus mehreren Einzelrufen gekoppelte Formen weisen mehrfache in-

terne Veränderungen ihrer Lautstärke auf, ebenso können in gedehnten Mauzern
Intensitätsschwankungen auftreten. Ihre Dauer ist entsprechend variabel und be-

trägt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,4—3,0 sec, einfache Laute sind

meist nicht länger als 0,8 sec. Innerhalb von Lautfolgen sind Mauzer arhythmisch

gereiht. Ihre Frequenzzusammensetzung umfaßt je nach ihrer Klangfarbe sehr un-

terschiedliche Anteile, grundsätzlich können Frequenzen zwischen 0,2—7 kHz am
Aufbau beteiligt sein. Mit zunehmendem Alter geht allerdings der relative Grad der

Ausbildung höherer Frequenzen zurück. Bei jüngeren Tieren wenig über sechs Mo-
nate alt können Mauzer Anteile größerer Amplitude bis über 5 kITz enthalten, bei

älteren kaum über 3 kHz. Auch die Lage der intensivsten Frequenzen verändert sich

im Verlauf dieser Altersklasse von wenig oberhalb 1 kHz bis ungefähr 0,7 kHz ge-

gen Ende des ersten Lebensjahres. Der Frequenzaufbau weist keine regelmäßigen

Lücken auf, im zeitlichen Rufverlauf ist er weitgehend gleichbleibend mit nahezu
simultanem Einsetzen der Hauptfrequenzanteile im Rufbeginn; im Rufende sind

die unter 1 kHz etwas gedehnt, die übrigen brechen fast gleichzeitig vorher ab. Die

Frequenzverteilung in den Mauzern ist überwiegend klangartig mit einzelnen Be-

reichen spektraler Überlagerung, der Formantverlauf läßt deutlich eine Bogenform
erkennen — teilweise mit geringen, phasischen Tonhöhenänderungen — , diese ist in

den gekoppelten Rufformen mehrfach wiederholt (s. Abb. 247). Der in den einzel-

nen Rufen innerhalb emer Formante durchlaufene Tonhöhenwechsel ist unterschied-

lich groß und kann zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und
den tiefsten am Anfang und Ende des Lautes bis 3:2 betragen, ist meist jedoch ge-

ringer, besonders in den tiefklingenden Mauzern. Die Basalformante findet sich mit

wechselnder Zusammensetzung im Bereich zwischen 0,2—0,4 kHz und ist von un-

terschiedlicher Intensität, in den tiefklingenden Lauten aber durchweg von hoher

Amplitude. Die Anzahl der unterhalb 3 kHz ausgebildeten Formanten ist variabel,

bisweilen sind auch partiell Nebenformanten vorhanden; je nach Klangfarbe des

Mauzers und internem Tonhöhenwechsel in einer Formante sind es ungefähr 4— 14,

einschließlich Nebenformanten. Der Formantquotient lautet 1:2:3:4: . . . , in Mau-
zern mit Nebenformanten ergibt ersieh z. B. mit 1:3/2:2:5/2:3: . . .

4.4.4.2 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 249, 250)

Der Hauptruf mit Nachstoßelement ist eine Rufform unterschiedlicher, jedoch
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vorwiegend relativ großer Intensität, die in ihrem Verlauf von einem hellen An-

fangsteil zu der tieferklingenden, geräuschhaft rauhen zweiten Rufhälfte einen

deutlichen Tonhöhenabfall aufweist. In dem zweiten Lautteil, dem Nachstoßele-

ment, ist ein interner rhythmischer Intensitätswechsel ausgebildet. Diese Rufform

ist nicht häufig zu beobachten, sie wird meist im Gehen artikuliert, eine Mitarbeit

der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist nur schwach sichtbar. Das Maul ist

beim Rufen anfangs meist weit geöffnet, und die Oberlippen sind so weit zurückge-

zogen, daß die oberen Caninen in ihrer ganzen Länge freistehen, im abschließenden

Rufteil, dem Nachstoßelement, ist das Maul wieder weiter geschlossen, die oberen

Caninen sind zum größten Teil oder ganz durch die Oberlippen bedeckt. Neben

bisweilen spontaner Artikulation ist als ein auslösender Reiz für diese Rufform die

Trennung eines Jungen von Wurfgeschwistern und/oder Muttertier zu nennen. Da-

mit dürfte auch die Funktion des Hauptrufes mit Nachstoßelement in der Aufrecht-

erhaltung des Zusammenhalts der Jungen miteinander und mit der Mutter über

größere Distanz zu sehen sein.

Die Intensität dieser Rufform ist durchweg relativ hoch, allerdings kann auch in

leiseren Formen ein Nachstoßelement ausgebildet sein. Die zeitliche Intensitätsver-

teilung im gesamten Rufverlauf ist insgesamt ziemlich gleichmäßig, die größte Am-
plitude ist meist im Übergang vom ersten, helleren Rufteil zum Nachstoßelement

erreicht. Der rhythmische Intensitätswechsel hier ist im Lautspektrogramm struktu-

rell nur wenig deutlich, läßt jedoch teilweise die alternierenden Phasen größerer und

geringerer Amplitude von je ca. 0,01 sec Dauer erkennen. Die Ruflänge beträgt in

den ausgewerteten Tonbandaufnahmen zwischen 0,7— 1,2 sec. Meist sind die

Hauptrufe mit Nachstoßelement zu mehreren in Lautfolgen gereiht, darin bestehen

zwischen den einzelnen Rufen keine regelmäßigen Abstände. Ihre Frequenzzusam-

mensetzung umfaßt Anteile von 0,2—7 kHz, die oberhalb 4 kHz sind nur partiell

ausgebildet. Große Amplitude haben vorwiegend die Frequenzen unterhalb 2 kHz,

die größte erreichen die zwischen 0,4—0,8 kHz. Der Frequenzaufbau weist keine

regelmäßigen Lücken auf, seine zeitliche Veränderung im Rufverlauf zeigt eine stär-

kere Ausbildung höherer Frequenzanteile im Nachstoßelement gegenüber der hel-

lerklingenden ersten Rufhälfte. Im Rufbeginn setzen die wesentlichen basalen An-

teile unter 2 kHz ziemlich simultan ein, im Rufende sind diejenigen unter 1 kHz et-

was gedehnt. Das lautspektrographische Bild der Frequenzverteilung bestätigt den

menschlichen Höreindruck von dieser Lautform mit einem überwiegend klangarti-

gen ersten Rufteil und vorherrschend geräuschhaft spektraler Zusammensetzung des

Nachstoßelements. Die Formanten zeigen in der ersten Rufhälfte einen flachen Bo-

genverlauf, im Nachstoßelement sind sie durch spektrale Anteile weitgehend überla-

gert. Daher ist der Tonhöhenwechsel innerhalb einer Formante über den gesamten

Rufverlauf audi nicht genau zu messen, er dürfte aber zwischen ihren relativ höch-

sten Anteilen um die Mitte der ersten Lauthälfte und den tiefsten vornehmlich am
Rufende kaum größer als ungefähr 6:5 sein. Der deutlich hörbare Tonhöhenabfall

vom ersten zum zweiten Rufteil kommt dadurch zustande, daß sich anfangs die re-

lativ intensivsten Anteile zwischen 0,6— 1,3 kHz finden, im Nachstoßelement dann

aber tiefer bei 0,2— 0,7 kHz. Die Basalformante ist im Bereich von 0,2—0,25 kHz
ausgebildet und hat in der ersten Rufhälfte relativ geringe Amplitude, im Nach-

stoßelement ist sie aufgrund der spektralen Frequenzverteilung nicht ausgebildet.

Im klangartigen Rufbeginn finden sich unterhalb 1 kHz 4— 5 Formanten, nur die

drei oberen davon sind intensiv; der Formantquotient beträgt 1:2:3:4:5.
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4.4.5 Altersklasse V
Von heranwachsenden Jungtigern dieser Alterstufe liegt relativ wenig Material

zur Auswertung vor. Alle Rufformen sind weiter zunehmend dunkler in ihrem
Klangcharakter, die absolute Intensität der lauten nimmt offensichtlich mit der Kör-
pergröße auch fortschreitend zu. Häufigste Lautäußerung bleiben Mauzer in großer

Vielfalt, nur diese konnten aufgezeichnet werden; ferner beobachtet wurden
Hauptrufe und Haupfrufe mit Nachstoßelement.

4.4.5.1 Mauzen (s. Abb. 251, 252)

Innerhalb der jetzt meist dunklen Mauzer ist kaum noch ein Tonhöhenwechsel

wahrzunehmen; sie bleiben durchweg klangartig in ihrem Aufbau, zeigen in diesem

Merkmal jedoch auch zunehmende Varianz. Subadulte Tiger mauzen relativ oft

spontan. Zu Auslösung und Funktion dieses Lautelements lassen sich aus den Zu-

sammenhängen, m denen es bei Tieren dieser Altersklasse beobachtet wurde, kaum
Schlüsse ziehen. Die Mauzer werden in beliebiger Körperhaltung artikuliert, eine

Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist nicht sichtbar, die Maul-
öffnung dabei ist variabel.

Ihre Intensität ist gering bis mittel, die zeitliche Intensitätsverteilung ist in kur-

zen Lauten durchweg ziemlich gleichbleibend, in langgedehnten kann sie Verände-

rungen im Rufverlauf aufweisen. Aus mehreren Einzellauten gekoppelte Formen
schwellen in ihrer Lautstärke wiederholt an und ab. Über einen großen Bereich

schwankt entsprechend die Rufdauer, einfache Mauzer sind 0,7— 1,2 sec lang, aus

mehreren Einzelmauzern gekoppelte bis zu 5,5 sec. Sind mehrere Rufe zu einer

Lautfolge gereiht, so bestehen zwischen ihnen keine regelmäßigen Abstände. Ihre

Frequenzzusammensetzung wechselt mit ihrer Klangfarbe im Bereich der höheren

Anteile; allgemein können Frequenzen zwischen 0,2—6 kHz am Aufbau beteiligt

sein, die meisten Laute sind jedoch auf den Bereich unterhalb 3 kHz beschränkt. Alle

Anteile großer Amplitude finden sich unter 2 kHz, die größte erreichen diejenigen

von 0,5—0,7 kHz. Der Frequenzaufbau dieser Rufform weist keine regelmäßigen

Lücken auf und ist im Zeitverlauf weitgehend gleichbleibend; das Einsetzen der

Frequenzanteile unter 2 kHz im Beginn erfolgt fast simultan, am Ende sind diejeni-

gen unterhalb 1 kHz etwas gedehnt. Die Frequenzverteilung ist ganz überwiegend

klangartig mit nur kleinen Bereichen teilweise spektraler Überlagerung. Der For-

mantverlauf läßt eine flache Bogenform erkennen; der innerhalb einer Formante

zwischen ihren relativ höchsten Anteilen ungefähr in der Lautmitte und ihren tief-

sten am Anfang und vornehmlich am Ende des Mauzers überwundene Tonhöhen-

unterschied ist durchweg kleiner als 3:2. Die Basalformante im Bereich um 0,2 kHz
ist je nach der Klangfarbe des Lautes von unterschiedlicher relativer Intensität. Un-
terhalb von 1 kHz sind noch 3—4 weitere Formanten überwiegend großer Ampli-

tude vorhanden; der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4: . . .

4.4.6 Weitere Lautformen junger Tiger

Von den Lautäußerungen adulter Tiger, die in dieser Untersuchung erfaßt sind,

wurde bei Jungtieren das Prusten ebenfalls beobachtet. Es tritt wohl schon mit der

zweiten Lebenswoche erstmals auf. Wegen seiner relativ geringen Intensität ist es

dann aber nur aus kürzester Distanz zu hören. Bei heranwachsenden Tigern ist es

dann später oft und deutlich wahrzunehmen und bleibt während der gesamten Ju-

gendentwicklung eine häufige Lautäußerung.
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4.4.6.1 Prusten (s. Abb. 253, 254)

Dieses Lautelement ist auch bei den Jungen kurz und rein geräuschhaft, es erin-

nert an ein dumpfes Schnauben. Erkennbar ist ein interner rhythmischer Intensitäts-

wechsel ausgebildet. Der Laut setzt sich aus mehreren intensiven Einzellautstößen

zusammen, die jeweils durch eine kurze Zwischenphase geringerer Amplitude ge-

trennt sind. Das Prusten ist im Verband der Jungtiere mit der Mutter regelmäßig zu

beobachten. Obwohl Schaller (1967) hierzu keine näheren Angaben macht— seiner

Aufmerksamkeit könnte aufgrund der großen Beobachtungsdistanz dieser Laut ent-

gangen sein — , ist es wahrscheinlich, daß die hohe Artikulationsrate des Prustens

bei jungen Tigern nicht durch die Haltungsbedingungen in zoologischen Gärten be-

dingt ist, sie dürfte ursprünglich sein. Die Jungtiere äußern diesen Laut in beliebiger

Körperhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist

manchmal in einem schwachen Zusammenziehen der Bauchmuskulatur angedeutet.

Die Jungen prusten mit nahezu geschlossenem Maul, nur die Oberlippen sind ganz

leicht hochgezogen und weichen unterhalb des Rhinariums etwas ausemander, eben-

so erweitern die Nasenöifnungen sich geringfügig; meist heben die Tiere bei der

Lautgebung den Kopf kurz an. Bisher war es nicht möglich zu überprüfen, wieweit

das Prusten junger Tiere in Erzeugung und Lautausformung kehlige und/oder nasa-

le Anteile hat; nach dem Höreindruck zu urteilen, ist es im wesentlichen kehlig ge-

bildet, ein Luftstrom durch die Nase ist aber auch beteiligt. Mit großer Sicherheit

löst die gleiche Lautäußerung eines anderen Tigers oder auch die Imitation des Lau-

tes durch einen Menschen das Prusten bei Jungtieren aus. Regelmäßig prusten sie

auch bei gegenseitiger Annäherung mit Wurfgeschwistern oder dem Muttertier;

ebenfalls gegen Artgenossen oder bisweilen auch andere große Feliden in angrenzen-

den Gehegen, wenn diese sich auf geringe Distanz nähern. Dieses Lautelement hat

wahrscheinlich Beschwichtigungsfunktion zwischen den Wurfgeschwistern und gegen

adulte Tiere, wobei es sowohl aggressive Tendenzen des Gegenüber hemmen als

auch die „friedlichen eigenen Absichten" kundtun soll. Wieweit diese Zusammen-

hänge auch in der Lautäußerung gegen das Muttertier gelten und ob hier eventuell

weitere Funktionsinhalte hinzutreten können, muß vorläufig noch offen bleiben.

Die Intensität des Prustens ist gering, der interne Intensitätswechsel, der sich aus

dem Aufbau aus einzelnen, zusammenhängenden Lautstößen ergibt, ist hingegen

deutlich. Die Anzahl der Impulse beträgt 4—7, die in der zweiten Lauthälfte sind

durchweg intensiver, im Beginn sind bei sehr jungen Tieren 1— 2 kurze, schwache

ausgebildet. Insgesamt ergeben sich in diesem Aufbau im Verlauf der Entwicklung

einige Veränderungen. Während bei Jungtieren ungefähr ab dem zweiten Lebens-

halbjahr die letzten Einzellautstöße ziemlich verschmolzen sind, lassen sie sich in

früherem Alter noch deutlich wie auch die anfänglichen voneinander trennen. Die

ersten Impulse sind auch durchweg kürzer als die abschließenden. Bei jüngeren Tie-

ren ist der Aufbau der Einzellautstöße aus einem basalen, kompakten und intensi-

ven Impuls und einem etwas dagegen versetzten, höherfrequenten, der in seinen

Frequenzanteilen stärker verwischt ist, deutlich zu erkennen (s. Abb. 253, 254). Bei

diesen sind am Lautbeginn nur die kompakten vorhanden, hier auch mit höheren

Anteilen und weiter auseinander (s. Abb. 253). Die genaue Klärung der strukturel-

len Merkmale des Prustens sehr junger Tiger bedarf nodi weiterer Materialsamm-

lung. Mit zunehmendem Alter scheint die relative Intensität der basalen Pulse zu-

rückzugehen, die höherfrequenten bestimmen unter fortschreitender Verschmelzung

den Aufbau des Lautes. Einzelne Prustlaute weisen aber auch bei subadulten und
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adulten Tieren basale Pulse gleich hoher Amplitude auf, wie sie in den höherfre-
quenten Einzellautstößen auftritt. Die Dauer des Prustens beträgt zwischen 0,3 bis

0,8 sec, sind mehrere Laute gereiht, so ist ihre Abfolge arhythmisch.

Bisweilen ist dieser Laut direkt an Mauzen gekoppelt, davon liegen jedoch keine
Aufnahmen in für die Analyse ausreichender Qualität vor. Der Frequenzaufbau
dieser Lautform umfaßt Anteile von 0,2 bis über 7 kHz in ziemlich gleichmäßiger

Verteilung. Die Frequenzen großer Intensität finden sich zwischen 0,2— 1 kHz und
von 2—6 kHz. Die Lage des Intensitätsmaximums verändert sich im Verlauf der
Entwicklung; bei Jungtieren bis zu ungefähr vier Monaten findet es sich wohl vor-

wiegend um 0,3 kHz, Anteile um 2,2 und 3,5 kHz sind dabei von kaum geringerer

Amplitude. Bei älteren Tieren sind dann in der Regel diese oberen Anteile etwas
intensiver als die basalen. Bis zum 6. Lebensmonat sinkt das Intensitätsmaximum in

der Frequenzzusammensetzung auf ungefähr 3,1 kHz ab. Der genaue Ablauf der

Ontogenese des Prustens im Hinblick auf den relativen Anteil der basalen und der

höherfrequenten Einzellautstöße ist erst nach weiterer Materialsammlung endgültig

zu klären.

Die Änderung des Frequenzaufbaus im zeitlichen Verlauf dieses Lautes ist durch
den Aufbau aus zusammenhängenden Einzellautstößen bedingt. Wo diese, wie bei

den jüngeren Tieren besonders im Beginn des Lautes, weiter auseinander liegen, sind

zwischen den Impulsen die Lücken mit Frequenzanteilen nur unterhalb 1 kHz deut-

lich. Bei älteren Tieren mit den weitgehend verschmolzenen Pulsen ist dies auch im
Lautbeginn nicht mehr so signifikant. Die Frequenzverteilung im Prusten ist rein

spektral.

4.5 Jaguar (Panthera onca)

Zur Entwicklung der Lautformen junger Jaguare finden sich in der Literatur bis-

her keine Angaben. Das zur Auswertung vorliegende Tonbandmaterial ist nicht um-
fangreich und beschränkt sich auf relativ wenige Individuen; ebenso sind die Beob-
achtungen nicht zahlreich, sie fehlen besonders für Jungtiere im zweiten Lebenshalb-

jahr.

4.5.1 Altersklasse I

In den ersten Lebenstagen äußern junge Jaguare nur eine überwiegend geräusch-

hafte Rufform, das Quarren, es ist vorwiegend intensiv.

4.5.1.1 Quarren (s. Abb. 255, 256)

Dieses Lautelement ist hell geräuschhaft und klingt „weinerlich", die Rufe sind

unterschiedlich lang und laut. Allgemein rufen die Tiere selten, die einzelnen Indivi-

duen sind aber ungleich ruffreudig. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der

Lauterzeugung ist deutlich im Zusammenziehen des Rumpfes bei intensiveren For-

men, in denen auch das Maul weit aufgerissen ist. Die Körperhaltung beim Quarren

ist nicht fixiert, aufgrund der noch unterentwickelten Motorik rufen die Jungen vor-

wiegend im Liegen oder während des Umherkrabbelns. Als auslösende Reize für die

Artikulation des Quärrens lassen sich anführen: Hunger, Unterkühlung, längere

Zeit unterbrochener Körperkontakt zu Wurfgeschwistern und/oder dem Mutter-

tier. Desgleichen rufen die Jungen, wenn ein Weibchen sich z. B. so hingelegt hat,

daß sie dadurch eingeklemmt sind. Die Funktion des Quärrens ist darin zu sehen,

daß durch diese Rufe Fürsorgereaktionen der Mutter ausgelöst werden sollen.
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Die Intensität dieser Lautform ist angesichts der geringen Körpergröße der Jung-

tiere teilweise erheblich, leisere Formen kommen aber auch vor. Die Intensitätsver-

teilung im zeitlichen Rufverlauf ist ziemlich gleichbleibend, bisweilen treten jedoch

auch interne Lautstärkenschwankungen auf; diese sind in gekoppelten Formen die

Regel. Die Rufdauer beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,3 bis

1,0 sec, in der Mehrzahl der Laute über 0,5 sec. Gekoppelte Formen konnten nur

beobachtet, nicht auf Tonband aufgezeichnet werden. Meist sind Quärrlaute zu

Lautfolgen gereiht, darin bestehen zwischen den einzelnen Rufen keine regelmäßi-

gen Abstände. Ihr Frequenzaufbau kann Anteile zv/ischen 0,3 bis über 7 kHz um-
fassen, diejenigen unter 2 kHz und oberhalb 6 kHz sind aber nur partiell vorhan-

den. Große Intensität haben Frequenzen zwischen 2—5 kHz, bisweilen auch bis hin-

auf zu 6 kHz, die höchste Amplitude erreichen diejenigen von 2,5—3,2 kHz. Regel-

mäßige Lücken finden sich in der Frequenzzusammensetzung dieser Rufform nicht,

sie ist in den meisten Rufen auch in ihrem Zeitverlauf ziemlich gleichbleibend. Bis

auf die basalsten Anteile setzen alle anderen im Rufbeginn nahezu simultan, im

Rufende brechen sie allerdings weniger gleichzeitig ab. Tiefe Frequenzanteile sind

vorwiegend um die intensive Rufmitte ausgebildet.

Die Frequenzverteilung ist gemischt und läßt neben erheblichen Bereichen spek-

traler Überlagerung einen Formantaufbau meist noch gut erkennen; der Verlauf der

Formanten entspricht einem Bogen unterschiedlicher Überhöhung. Der Tonhöhen-

wechsel innerhalb einer Formante kann zwischen ihren höchsten Anteilen um die

Rufmitte und den tiefsten am Lautbeginn und besonders -ende bis zu 4:3 betragen,

ist meist jedoch geringer. Die Basalformante ist nur manchmal und stellenweise, je

nach dem Grad der Ausbildung der basalen Frequenzanteile unterhalb 2 kHz, um
0,3 kHz vorhanden. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3:4: ... , bei partiell

ausgebildeten Nebenformanten mit 1:3/2:2:5/2:3: . . .

4.5.2 Altersklasse II

Für Jungtiere dieser Altersstufe ist bisher nur das Quarren durch Beobachtungen

und Tonbandaufnahmen belegt. Es ist ziemlich variabel in seinem Charakter und

fällt nach dem ersten Lebensmonat in seiner Tonhöhe ab.

4.5.2.1 Quarren (s. Abb. 257, 258)

Diese Rufe bleiben weiterhin geräuschhaft „weinerlich" und sind nun überwie-

gend laut, ihre Dauer ist unterschiedlich. Nach wie vor hört man sie normalerweise

recht selten, bei deutlichen Unterschieden in der Ruffreudigkeit der einzelnen Indi-

viduen. Die Jungen erzeugen das Quarren in beliebiger Körperhaltung, eine Mitar-

beit der Rumpfmuskulatur dabei ist in den intensiven Formen sichtbar. Bei diesen

ist auch das Maul weit aufgerissen und die Oberlippen sind hochgezogen, so daß die

nun durchbrechenden oberen Caninen in voller Länge sichtbar sind. Ausgelöst wer-

den diese Rufe durch andauernde Trennung von den Wurfgeschwistern und/oder

dem Muttertier, Hunger, Unterkühlung u. ä. Die Funktion des Quärrens ist somit

weiterhin darin zu sehen, daß Fürsorgereaktionen des Muttertieres ausgelöst wer-

den sollen, andererseits dient es wohl auch bei der zunehmenden Beweglichkeit der

Jungen der Aufrechterhaltung des Kontaktes zwischen den "Wurfgeschwistern und

mit der Mutter.

Die Intensität des Quärrens ist variabel, vorwiegend jedoch relativ hoch. Im zeit-

lichen Verlauf haben kürzere Formen eine ziemlich gleichbleibende Intensitätsver-
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teilung, gedehnte und aus mehreren lunzellautcn gekoppelte Rufe weisen deutHche
hnerne Veränderungen ihrer Lautstärke auf. Die Länge der Laute ist entsprechend

unterschiedlich, einzehic Rufe dauern im vorliegenden Tonbandmaterial 0,6 bis

0,9 sec, aus mehreren gekoppelte bis zu 2,4 sec. Häufig tritt das Quarren gereiht in

Lautfolgen auf, dabei bestehen zwischen den einzelnen Lauten keine regelmäßigen

Pausen. Seine Frequenzzusammensetzung kann Anteile von 0,25—7 kHz umfassen,

diejenigen oberhalb von 4 kHz und unter 1 kHz sind meist nur partiell ausgebildet.

Große Amplitude erreichen die Frequenzen zwischen 1— 3 kHz, das Intensitätsma-

ximum findet sich von 1,6— 2,5 kHz, in der Mehrzahl der Rufe um 2 kHz, eher

noch darüber. Regelmäßige Lücken treten im Frequenzaufbau der Rufe nicht auf,

seine zeitliche Veränderung im Rufvcrlauf ist variabel, zeigt aber insgesamt eine

Bogenform mit relativem Vorherrschen etwas tieferer FVequcnzen im Anfang und
Ende des Lautes gegenüber seinem Mittelteil, im Rufbeginn setzen die wesentlichen

Frequenzanteile ziemlich simultan ein, zum Schluß sind die basalen etwas gedehnt.

Die Frequenzverteilung ist überwiegend spektral mit Bereichen deutlichen, klang-

artigen Formantaufbaus, auch hier ist ihr bogenförmiger Verlauf erkennbar. Aller-

dings ist wegen der teilweise spektralen Überlagerung ihr interner Tonhöhenwech-
scl nicht meßbar, gleiches gilt für die Zusammensetzung der Basalformante und da-

mit den Formantquotienten.

4.5.3 Altersklasse III

In dieser Altersklasse wurde neben dem noch vorhandenen Quarren mit seinem

geräuschhaften Charakter eine weitere Rufform, das Mauzen, festgestellt. Es ist

sehr hell klanghaft, meist relativ leise und erinnert an einen Pfiff; beide Lautformen
bilden Mischformen miteinander (s. Abb. 260—262). Wegen der spärlichen Beob-

achtungsmöglichkeiten ist es nicht möglich zu entscheiden, ab wann das Mauzen als

eigenständige Lautform im Verlauf der Stimmentwicklung des Jaguars ausgebildet

ist — wahrscheinlich tritt es aber schon mit dem Beginn der Altersklasse II auf.

4.5.3.1 Quarren (s. Abb. 259)

Das Quarren ändert seinen Lautcharaktcr kaum und bleibt ziemlich hell ge-

räuschhaft „weinerlich" und durchweg von hoher Lautstärke, die Rufe sind unter-

schiedlich lang. Ihre allgemeine Häufigkeit nimmt wohl ab; die Tiere äußern sie in

beliebiger Körperhaltung, vorwiegend jedoch im Gehen oder Stehen. Die Mitarbeit

der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist sichtbar, das Maul ist meist weit

aufgerissen und die Oberlippen sind hochgezogen, so daß die oberen Caninen in ih-

rer ganzen Länge freistehen. Die Trennung von "Wurfgeschwistern und/oder dem
Muttertier ist wohl der hauptsächliche auslösende Reiz für die Artikulation des

Quärrens. Seine Funktion besteht damit einerseits darin, Fürsorgchandlungen des

Muttertieres auszulösen, andererseits den Zusammenhalt der Jungen untereinander

und mit der Mutter auch über relativ größere Distanz zu gewährleisten.

Die Intensität ist überwiegend groß, leise Formen kommen kaum noch vor. Die

interne zeitliche Intensitätsverteilung im Rufverlauf ist variabel, neben Rufen mit

ziemlich gleichbleibender Lautstärke treten auch solche mit deutlichen Intensitäts-

schwankungen auf. In aus mehreren Einzellauten gekoppelten Rufen verändert sich

die Lautstärke ebenso. Die Rufdauer beträgt im ausgewerteten Tonbandmaterial

für einfache Laute 0,4—0,8 sec, gekoppelte sind bis 2,1 sec lang. In Ruffolgcn sind

Quärrlaute arhythmisch gereiht. Ihr Frequenzaufbau umfaßt Anteile zwischen 0,2
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bis 7 kHz, diejenigen unter 1 kHz und oberhalb 6 kHz sind nur partiell ausgebildet.

Große Amplitude haben durchweg Frequenzen von 1,5—4 kHz, in einigen Rufen

auch bis 5 kHz. Die Lage des Intensitätsmaximums zeigt erhebliche Schwankungen;

in den Rufen eines über fünf Monate alten weiblichen Jungtieres findet es sich zwi-

schen 2,0— 3,5 kHz, in denen eines jungen Männchens von nur wenig mehr als drei

Monaten im Bereich von 1,6— 2,0 kHz. Lücken in der Frequenzzusammensetzung

dieser Rufform sind nicht regelmäßig vorhanden, ihre zeitliche Veränderung im

Rufverlauf ist variabel, zeigt aber überwiegend ein fast simultanes Einsetzen der

Hauptfrequenzanteile im Rufbeginn und ein ebensolches Abbrechen am Ende. Fast

alle Rufe des erwähnten Weibchens weisen am Anfang einen kurzen Anlaut mit An-

teilen zwischen 2—4 kHz auf, der wohl als Ansatz eines Mauzers aufzufassen ist

(s. Abb. 260—262); danach setzt dann der Hauptteil des Lautes voll über den ge-

samten am Aufbau beteiligten Frequenzbereich ein, es handelt sich also dann um
Zwischenformen von Mauzern und Quarren. Die Frequenzverteilung ist vorherr-

schend geräuschhaft spektral, läßt allerdings in einigen Rufen stellenweise auch den

Verlauf einzelner Formanten erkennen.

4.5.3.2 Mauzen (s. Abb. 263, 264)

Diese Laute durchweg geringer Intensität sind sehr hell und klangartig, sie erin-

nern an einen unterschiedlich lang gedehnten Pfift. Allgemein äußern junge Jaguare

in dieser Altersklasse das Mauzen nicht häufig, bisweilen aber wohl auch spontan.

Die Körperhaltung während des Rufes ist nicht fixiert, eine Mitarbeit der Rumpf-
muskulatur bei der Lauterzeugung ist nicht festzustellen, die Maulöffnung ist je

nach relativer Intensität und Tonhöhe variabel. Neben der spontanen Artikulation

tritt es in bestimmten Situationen ziemlich regelmäßig auf, besonders nach der

Trennung eines Jungtiers von den Wurfgeschwistern und/oder dem Muttertier. Die

Jungen rufen dann einige Zeit leise Mauzer, bei Fortdauer der Trennung dann je-

doch zunehmend die intensiveren Quärrlaute. Eine Funktion des Mauzens dürfte

darin liegen, den Zusammenhalt der Jungtiergruppe untereinander und mit dem
Muttertier im Nahbereich zu gewährleisten.

Seine Intensität ist gering bis mittel, kurze Laute sind eher homogen in ihrer in-

ternen Intensitätsverteilung, gedehnte oder aus mehreren Einzelmauzern gekoppelte

Formen weisen dagegen deutliche Schwankungen ihrer Lautstärke im Rufverlauf

auf. Die Dauer der Einzellaute beträgt je nach ihrer Dehnung zwischen 0,3 bis

0,9 sec, gekoppelte im vorhandenen Tonbandmaterial sind bis zu 1,6 sec lang. Sind

mehrere Mauzer zu einer Lautfolge gereiht, so bestehen zwischen ihnen keine regel-

mäßigen Abstände. Ihre Frequenzzusammensetzung umfaßt im wesentlichen Antei-

le zwischen 1— 5 kHz, einige Laute sind allerdings nur auf einen Teil dieses Berei-

ches in ihrem Aufbau beschränkt. Die Frequenzen großer Amplitude finden sich

zwischen 1,0— 3,5 kHz, bisweilen aber auch nur zwischen 2 und 3 kHz. Die Lage

des Intensitätsmaximums zeigt einige Unterschiede mit um 1,5 kHz bei einem jün-

geren männlichen und zwischen 2,3— 2,8 kHz bei einem älteren weiblichen Jungtier.

Im Frequenzaufbau finden sich keine regelmäßigen Lücken, seine zeitliche Verände-

rung im Rufverlauf folgt einer Bogenform mit Vorherrschen relativ tieferer Anteile

im Lautbeginn und am -ende, um die Mitte sind höhere ausgebildet. Der Hörein-

druck deutet auf eine eher klangartige Frequenzverteilung, im Lautspektrogramm

ist jedoch deutlich, daß die Formanten ganz oder auch nur stellenweise durch spek-

trale Überlagerung breit verwischt sind. Sie verlaufen in einem Bogen, der in ge-
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koppelten Formen (s. Abb. 264) mehrfach wiederholt ausgebildet ist. Innerhalb
einer Formante beträgt der Tonhöhenunterschied zwischen ihren relativ höchsten
Anteilen um die Rufmitte und den tiefsten im Beginn und Ende des Lautes maximal
ca. 4:3, in der Mehrzahl der Rufe ist er geringer.

Die Basalformante findet sich in den Rufen des jungen Männchens zwischen 1 und
2 kHz, bei dem weiblichen Jungtier zwischen 2 und 3 kHz und ist jeweils diejenige

mit der größten Amplitude. Wenige weitere Formanten sind am Rufaufbau betei-

ligt, bisweilen neben der Basalformante nur noch eine weitere, die 1. Harmonische.
Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2: .. . Die deutlichen Unterschiede in der

Lage der Frequenzanteile maximaler Intensität in den Rufen der beiden unter-

schiedlich alten Individuen in dieser Altersklasse — das ältere Weibchen liegt hierin

erheblich höher als das männliche Jungtier — sind anhand des bisher vorhandenen
Materials nicht zu deuten, ein geschlechtsspezifischer Unterschied auch über diesen

Altersabstand hinweg ist in dieser Deutlichkeit wenig wahrscheinlich.

4.5.4 Altersklasse V
Das Rufrepertoire heranwachsender junger Jaguare in diesem Alter enthält wei-

terhin das ziemlich helle, klangartige Mauzen. Daneben ist als vorwiegend intensive

Rufform der Hauptruf mit Nachstoßelement ausgebildet, beide sind durch vielfäl-

tige Misch- und Übergangsformen verbunden (s. Abb. 267). Ein weiteres Lautele-

ment in dieser Altersstufe ist der separate Nachstoßer im Anschluß an einen Haupt-
ruf mit Nachstoßelement. Alle Rufformen werden fortschreitend dunkler in ihrem

Klang.

4.5.4.1 Mauzen (s. Abb. 265, 266)

Das Mauzen ist angesichts der Körpergröße der subadulten Tiere Anfang des

zweiten Lebensjahres noch erstaunlich hell, wenngleich es mit zunehmendem Alter

der Tiere fortschreitend dunkler wird. Es ist überwiegend klangartig und kurze

Formen herrschen vor; allgemein ist das Mauzen nicht häufig, bisweilen äußern die

Jungtiere es aber wohl auch spontan. Die Körperhaltung bei der Lauterzeugung ist

beliebig, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur kaum zu bemerken, die Maulöffnung
dabei ist variabel. Diese Lautform läßt sich mit ziemlicher Sicherheit auslösen, wenn
man Wurfgeschwister voneinander trennt; dazu, wie junge Jaguare in diesem Alter

sich auf die Trennung vom Muttertier hin verhalten, waren keine Beobachtungen

möglich. Die Funktion der Mauzer dürfte darin bestehen, den Zusammenhalt der

Wurfgeschwister untereinander und vielleicht auch mit dem Muttertier im Nahbe-
reich aufrechtzuerhalten.

Ihre Intensität ist gering bis mittel, die interne Intensitätsverteilung im Rufver-

lauf ist ziemlich homogen. Einige Formen besitzen allerdings einen leisen Anlaut.

Die Dauer der Mauzer beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial 0,3—0,6 sec; ge-

koppelte Formen konnten bisher noch nicht aufgezeichnet werden, kommen aber

wahrscheinlich vor. Sind mehrere Mauzer zu einer Lautfolge gereiht, so bestehen

zwischen den einzelnen Rufen keine regelmäßigen Abstände. Ihre Frequenzzusam-

mensetzung erstreckt sich über den Bereich von 0,25—6 kHz, meist sind jedoch nur

Anteile von 1—4 kHz ausgebildet, ohne daß bestimmte Lücken regelmäßig auftre-

ten. Große Amplitude haben die Frequenzen zwischen 1— 3,5 kHz, die größte er-

reichen durchweg diejenigen um 1,5 kHz, die um 3 kHz sind von kaum geringerer.

Der Frequenzaufbau ist im zeitlichen Rufverlauf einigermaßen gleichbleibend, im

121

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Rufbeginn setzen die Hauptanteile um 1,5 und 3 kHz meist etwas früher ein als die

übrigen am Aufbau beteiligten Frequenzen, die dann aber anschließend alle zusam-

men simultan folgen. Die Frequenzverteilung ist überwiegend klangartig, die For-

manten sind allerdings stellenweise durch spektrale Überlagerung breit verwischt,

sie verlaufen in einer Bogenform. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer For-

mante kann zwischen ihren höchsten Anteilen um die Lautmitte und den tiefsten im

Beginn und Ende des Rufes ca. 6:5 betragen, ist aber meist wohl noch kleiner. Die

Basalformante im Bereich um 1,5 kHz ist die intensivste, nahezu gleich hohe Ampli-

tude hat die 1. Harmonische um 3 kHz. Häufig sind nur noch zwei oder drei weitere

ausgebildet, der Formantquotient beträgt 1:2:3:4: .. . Unterhalb der Basalforman-

te und in den Zwischenformantbereichen sind stellenweise spektrale Anteile gerin-

ger Intensität vorhanden.

4.5.4.2 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 268—271)

Diese Rufform ist charakterisiert durch einen hellen, eher klangartigen Anfangs-

teil und ein tieferes, geräuschhaft rauh nachgestoßenes Ende, das Nachstoßelement;

in dessen Verlauf ist manchmal ein interner rhythmischer Intensitätswechsel wahr-

nehmbar. Die Hauptrufe mit Nachstoßelement sind von unterschiedlicher, vorwie-

gend aber großer Intensität und treten meist gemeinsam mit Mauzern in arhythmi-

schen Lautfolgen auf. Ihre Häufigkeit wird mit zunehmendem Alter der Tiere grö-

ßer; sie sind als eigenständige Rufform wahrscheinlich schon gegen Ende des ersten

Lebensjahres ausgebildet. Eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeu-

gung ist nur in den intensiven Formen schwach sichtbar, die Rufhaltung ist nicht fi-

xiert, meist rufen die Tiere aber im Stehen oder Gehen. Das Maul ist in der ersten

Lauthälfte durchweg weit aufgerissen, die oberen Caninen stehen in ihrer vollen

Länge frei, im zweiten Teil des Rufes, dem Nachstoßelement, ist es wieder ziemlich

geschlossen. In leiseren Hauptrufen mit Nachstoßelement ist die Maulöffnung im

Anfang des Lautes variabel. Bisweilen äußern die Tiere sie spontan, vorwiegend

aber dann, wenn man sie von vertrauten Artgenossen trennt. Mit Fortdauer dieser

Situation treten zunehmend an die Stelle der meist anfänglich gerufenen Mauzlaute

geringer Lautstärke die intensiveren Hauptrufe mit Nachstoßelement. Ihre Funk-

tion dürfte darin liegen, auch über größere Distanz den Zusammenhalt einer Grup-

pe von Tieren aufrechtzuerhalten. Aus dem Freiland ist nicht bekannt, wie lange

junge Jaguare im Verband der Wurfgeschwister verbleiben und bis zu welchem Al-

ter die Mutter noch mit den Jungen zusammen ist; damit ist es nicht möglich zu ent-

scheiden, ob und welche Funktion Hauptrufe mit Nachstoßelement in diesem Zu-

sammenhang haben.

Die Intensität dieser Rufform ist unterschiedlich, vorwiegend mittel bis hoch,

auch in leisen Formen kann aber ein Nachstoßelement ausgebildet sein. Die Inten-

sitätsverteilung im zeitlichen Rufablauf ist variabel, neben Formen gleichbleibender

Lautstärke treten solche mit deutlichen internen Intensitätsschwankungen auf. Das

Intensitätsmaximum ist durchweg im Übergang zwischen dem klangartigen ersten

Rufteil und dem Nachstoßelement ausgebildet. Der rhythmische Intensitätswechsel

hierin ist strukturell im Lautspektrogramm nicht nachweisbar, ist aber teilweise gut

zu hören. Die Rufdauer beträgt im ausgewerteten Tonbandmaterial zwischen 0,6

bis 1,4 sec, dabei ist der relative Anteil der beiden unterschiedlich strukturierten

Rufbestandteile am Aufbau variabel. In Lautfolgen — oft gemeinsam mit Mau-

zern — sind Hauptrufe mit Nachstoßelement arhythmisch gereiht. Ihre Frequenz-

122

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Zusammensetzung umfaßt Anteile von 0,2—7 kHz, ist jedoch variabel im Grad der

Ausbildung der Frequenzen unterhalb 0,5 kHz und über 4 kHz, regelmäßige Lük-
ken treten aber nicht auf. Je nach dem Aufbau wechselt auch die Lage der Frequen-
zen großer Amplitude, besonders im oberen Bereich. Alle Rufe enthalten intensive

Anteile bis zu 3 kHz, manche aber auch bis hinauf zu 6 kHz, im basalen Bereich

sind alle Frequenzen oberhalb 0,5 kHz intensiv; die größte Amplitude erreichen die

zwischen 0,7— 1,0 kHz. Die zeitliche Veränderung des Frequenzaufbaus im Rufver-
lauf ist in den einzelnen Lauten etwas unterschiedlich; teilweise setzen alle Anteile

im Beginn ziemlich simultan ein, in anderen Rufen auch wieder nur in den Haupt-
formantbereichen. Am Ende sind die Frequenzen unterhalb 1 kHz etwas gedehnt.

Insgesamt ist das Nachstoßelement reicher und intensiver im oberen Frequenzbe-

reich als die erste Rufhälfte. Die Frequenzverteilung zeigt durchweg eine Gliede-

rung in eine eher klangartige erste Rufhälfte — mit teilweise allerdings auch erheb-

licher spektraler Überlagerung — und einen zweiten, vorherrschend geräuschhaft

spektralen Teil, das Nachstoßelement. Die Formanten weisen einen Bogenverlauf
auf, der abfallende Schenkel in der zweiten Lauthälfte ist langgestreckt. Der Ton-
höhenunterschied innerhalb einer Formante sinkt mit zunehmendem Alter der Tiere

ab, er kann im Beginn des zweiten Lebensjahres zwischen ihren relativ höchsten

Frequenzanteilen um die Mitte der ersten Rufhälfte und den tiefsten vornehmlich

am Rufende bis zu 2:1 betragen; später geht er in den meisten Rufen unter 3:2 zu-

rück. Der hörbare Tonhöhenabfall zum Nachstoßelement wird noch dadurch ver-

stärkt, daß anfangs Anteile unterhalb 0,5 kHz weitgehend fehlen können oder von
geringer Amplitude sind, im Nachstoßelement dann aber von großer. In manchen
Hauptrufen mit Nachstoßelement treten erhebliche Tonhöhensprünge auf, man hat

den Eindruck, die Tiere befinden sich im Stimmbruch. Die Basalformante ist zwi-

schen 0,2—0,3 kHz ausgebildet und in der ersten Lauthälfte oft nur von geringer

Amplitude. Die Anzahl der am Rufaufbau beteiligten Formanten ist besonders im
Anfangsteil sehr unterschiedlich, damit ergeben sich auch für den Formantquotient

bei teilweiser Ausbildung von Nebenformanten variierende Reihen.

4.5.4.3 Nachstoßer (s. Abb. 271)

Diese kurze Rufform ist leise und dunkel geräuschhaft rauh. Sie weist einen in-

ternen rhythmischen Intensitätswechsel auf und ist relativ selten in reiner Ausprä-

gung zu beobachten. Sie tritt eher in Übergangsformen zu Hauptrufen mit Nach-
stoßelemente auf, mit denen zusammen sie in arythmischen Lautfolgen ausgebil-

det sein kann, und bisweilen einzeln im Anschluß an einen solchen Ruf. Die Tiere

äußern die Nachstoßer in beliebiger Körperhaltung, bevorzugt jedoch im Stehen

oder im Gehen, eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist

kaum sichtbar. Das Maul ist dabei nur wenig geöffnet, die Oberlippen bedecken die

oberen Caninen ganz oder weitgehend. Auslösende Reize für die Artikulation dieser

Rufe und eine spezfische Funktion waren aus den Beobachtungen nicht ersichtlich.

Die Intensität der separaten Nachstoßer im Anschluß an einen Hauptruf mit

Nachstoßelement ist gering. Der interne rhythmische Intensitätswechsel ist struktu-

rell im Lautspektrogramm sichtbar — allerdings unterschiedlich deutlich im Rufver-

lauf. Die alternierenden Phasen größerer und geringerer Amplitude sind jeweils un-

gefähr 0,01 sec lang, die Anzahl der intensiven Impulse beträgt 10 und wohl auch

mehr. Die Dauer des einen auf Tonband aufgezeichneten Nachstoßers beträgt

0,35 sec. Bei heranwachsenden Jaguaren dieser Altersklasse liegen keine Beobach-
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tungen über eine regelmäßige Reihung dieser Rufe oder feste Zeitabstände, mit de-

nen sie auf Hauptrufe mit Nachstoßelement folgen, vor. Die Auswertung der Fre-

quenzparameter ist dadurch beeinträchtigt, daß die Tonbandaufzeichnung des

Nachstoßers in einer Lautfolge mit den wesentlich intensiveren Hauptrufen mit

Nachstoßelement erfolgte. So sind im Lautspektrogramm nur Frequenzanteile zwi-

schen 0,2—4 kHz nachweisbar, sie setzen weitgehend simultan ein und brechen

ebenso wieder ab. Die Laute sind also von in ihrem Verlauf gleichbleibender Fre-

quenzzusammensetzung. Das Intensitätsmaximum findet sich um 0,4 kHz. Die Fre-

quenzverteilung ist rein geräuschhaft spektral.

4.5.5 Weitere Lautelemente junger Jaguare

Bei einem ungefähr Hmonatigen, subadulten männlichen Jaguar konnte wieder-

holt das Prusten beobachtet werden; Tonbandaufnahmen in für die Lautspektro-

graphie ausreichender Qualität sind davon nicht vorhanden. Der Laut entsprach

vom Höreindruck dem der adulten Tiere, strukturelle Unterschiede waren nicht zu

erkennen. Er läßt sich als dumpfes, weiches Schnauben beschreiben und zeigt deut-

lich den Aufbau aus mehreren zusammenhängenden Einzellautstößen. Das eine Tier

äußerte das Prusten ziemlich regelmäßig in Folgen von Mauzlauten, nachdem es

von dem gleichaltrigen, mit ihm zusammenlebenden Weibchen getrennt worden

war, vornehmlich gegen den Schieber, hinter dem es sich befand und ebenso mauzte.

Soweit man aus diesen Beobachtungen auf eine Funktion schließen kann, stellt das

Prusten wohl einen Lock- und/oder Beschwichtigungslaut dar.

4.6 Leopard (Panthera pardus)

Eine Zusammenstellung der Lautformen junger Leoparden während der ersten

vier Lebensmonate gibt Tembrock (1970). Das in dieser Untersuchung ausgewer-

tete Tonbandmaterial ist in den einzelnen Altersklassen unterschiedlich umfang-

reich, von Jungtieren im zweiten Lebenshalbjahr fehlen Beobachtungen und Auf-

nahmen.

4.6.1 Altersklasse I

In den ersten Tagen nach ihrer Geburt bilden die jungen Leoparden nur eine Ruf-

form, das Quarren, aus. Ab der dritten Lebenswoche sind Übergänge zu einer wei-

teren zu beobachten.

4.6.1.1 Quarren (s. Abb. 272—274)

Diese Rufe sind von variabler Intensität und Dauer, geräuschhaft hell und klin-

gen „weinerlich". Allgemein sind sie nicht häufig zu hören, die einzelnen Individuen

sind aber unterschiedlich ruffreudig. Die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der

Lauterzeugung ist meist deutlich sichtbar, das Maul ist dabei weit geöffnet, wegen

der noch unterentwickelten Motorik rufen die Jungen im Liegen oder Umherkrab-

beln. Die wichtigsten auslösenden Reize für die Artikulation sind Hunger, Unter-

kühlung, längere Zeit anhaltender Verlust des Körperkontaktes mit Wurfgeschwi-

stern und/oder dem Muttertier. Die Funktion dieser Lautäußerung ist darin zu

sehen, Fürsorgehandlungen der Mutter auszulösen.

Die Intensität des Quärrens ist variabel, vorwiegend jedoch in Anbetracht der

Körpergröße der Jungtiere erheblich. Die interne Intensitätsverteilung im zeitlichen

Lautverlauf ist meist ziemlich gleichbleibend, in gedehnten Formen eher schwan-
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kend, in gekoppelten ist dies die Regel; einige Rufe haben auch einen kurzen Anlaut

geringer Intensität, nach dem der Hauptteil dann mit voller Lautstärke einsetzt.

Die Rufdauer beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial 0,4—0,7 sec; meist tritt

das Quarren in Lautfolgen auf, darin bestehen zwischen den Einzelrufen keine re-

gelmäßigen Abstände. Sein Frequenzaufbau kann Anteile zwischen 0,3 bis über

7 kHz enthalten, die unterhalb 1 kHz und über 6 kHz sind aber nur partiell ausge-

bildet, durchgehende Lücken in der Frequenzzusammensetzung kommen jedoch

nicht allgemein vor. Die Anteile großer Amplitude finden sich von 2—6 kHz, die-

jenigen mit der höchsten zwischen 3 und 4 kHz. Im Rufverlauf ist der Frequenzauf-

bau fast gleichbleibend, am Anfang setzen die Hauptanteile weitgehend simultan

ein und brechen ähnlich am Lautende ab; dieses Merkmal ist im Lautspektrogramm

durch den Halleifekt etwas überlagert. In Formen mit Ausbildung eines Anlautes

setzt sich dieser für ungefähr 0,1 sec aus Frequenzen im Bereich unterhalb 3 kHz
zusammen, danach setzt der Hauptteil des Lautes mit allen weiteren Anteilen ziem-

lich gleichzeitig ein. Die Frequenzverteilung ist ganz überwiegend geräuschhaft

spektral, läßt aber in der Mehrzahl der Rufe zumindest im basalen Bereich unter

2 kHz stellenweise den Verlauf einzelner Formanten erkennen.

4.6.2 Altersklasse II

Das Quarren bleibt als vorwiegend intensive, geräuschhafte Rufform bestehen.

Hinzu tritt jetzt als weitere das Mauzen, eine sehr helle, klangartige Lautfcrm

meist geringer Lautstärke; es dürfte sich in der dritten Lebenswoche entwickeln.

Beide sind durch eine große Vielfalt von Zwischen- und Mischformen verbunden

(s. Abb. 280, 281).

4.6.2.1 Quarren (s. Abb. 279)

Das Quarren verändert seinen Lautcharakter kaum, es ist weiterhin ziemlich hell

und geräuschhaft „weinerlich", von unterschiedlicher Dauer und recht selten zu

hören. Die verschiedenen Individuen haben aber eine sehr unterschiedliche Ruf-

freudigkeit. Die Körperhaltung bei der Lautartikulation ist nicht fixiert, eine Mit-

arbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist in den intensiven Formen

deutlich; das Maul ist meist weit aufgerissen. Hunger und Unterkühlung bleiben

auslösende Reize für das Quarren, ebenso die andauernde Trennung von Wurfge-

schwistern und/oder dem Muttertier. Die Funktionen dieser Rufform dürften also

einmal darin liegen, Fürsorgereaktionen der Mutter auszulösen, zum anderen aber

wohl auch mit der zunehmenden Mobilität der Jungtiere den Zusammenhalt im

Wurfgeschwisterverband und mit dem Muttertier über größere Distanz aufrechtzu-

erhalten.

Die Intensität des Quärrens ist durchweg relativ hoch, leise Formen werden sel-

tener. Die interne Intensitätsverteilung im Rufverlauf ist variabel, teilweise ziemlidi

gleichbleibend, in anderen Formen ist ein leiser Anlaut ausgebildet, erst danach setzt

der Hauptteil des Rufes mit voller Intensität ein. Stark gedehnte oder aus mehreren

Einzellauten gekoppelte Formen weisen Schwankungen der Lautstärke in ihrem

Verlauf auf. Die Rufdauer beträgt in dem vorliegenden Material zwischen 0,4 bis

2,0 sec; in Lautfolgen sind Quärrlaute arhythmisch gereiht. Die Frequenzzusam-

mensetzung kann Anteile von 0,25—7 kHz umfassen, ist jedoch sehr unterschiedlich

im Grad der Ausbildung von Frequenzen unterhalb 2 kHz und über 6 kHz, regel-

mäßige Lücken im Aufbau treten allerdings nicht auf. Große Amplitude erreichen
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die Anteile zwischen 2—4 kHz, das Intensitätsmaximum liegt im Bereich von 2 bis

3 kHz. Im Rufbeginn setzen fast alle Frequenzanteile ziemlich gleichzeitig ein, in

Formen mit einem Anlaut ist dieser in seinen Bestandteilen vorwiegend auf den Be-

reich unter 3 kHz beschränkt, danach setzt dann der Hauptteil des Rufes in der vor-

her für die einteiligen Laute beschriebenen Weise ein. Im Rufende sind die basalen

Frequenzen etwas gedehnt, insgesamt ist die erste Rufhälfte reicher an hohen An-

teilen als die zweite. Die Frequenzverteilung ist nahezu rein geräuschhaft spektral,

nur stellenweise sind einige Formanten in ihrem Verlauf angedeutet. Ein interner

Tonhöhenwechsel im Rufverlauf kommt dadurch zustande, daß in dem ersten Teil

des Quärrens relativ höhere Frequenzanteile von größerer Amplitude sind als im

zweiten.

4.6.2.2 Mauzen (s. Abb. 282)

Das Mauzen ist sehr hell und rein in seiner Klangfarbe und von geringer Intensi-

tät. Es ist häufig mit Quarren gekoppelt oder überlagert (s. Abb. 280, 281), so daß

es in reiner Ausprägung relativ selten zu beobachten ist. Die Körperhaltung beim

Mauzen ist beliebig, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung

kaum sichtbar, die Maulöffnung dabei ist ziemlich variabel. Neben manchmal spon-

taner Artikulation sind als auslösende Reize für diese Lautform vor allen Dingen

die Trennung eines Jungtieres vom Muttertier und/oder den Wurfgeschwistern zu

nennen. Bei Fortdauer dieser Situation treten zunehmend die intensiveren Quärr-

laute an die Stelle der Mauzer, ebenso kommen dann auch vielfältige Mischfor-

men beider Lautelemente miteinander vor. Damit dürfte die Funktion des Mauzens

darin zu sehen sein, daß diese Lautäußerung den Zusammenhalt zwischen den Jun-

gen untereinander und mit dem Muttertier im Nahbereich aufrechterhalten hilft.

Ihre Lautstärke ist recht gering, oft erscheinen Anfang und Ende etwas leiser als

der Mittelteil des Rufes, ansonsten ist die Intensität im zeitlichen Verlauf ziemlich

gleichbleibend. Sind mehrere Einzellaute zu einem zusammenhängenden gekoppelt,

so weist dieser wiederholte interne Veränderungen seiner Lautstärke auf. In Formen

mit Anlaut besteht einmal der Intensitätsunterschied zwischen diesem und dem

Hauptteil des Rufes, zusätzlich sind beide Komponenten durch einen deutlichen

Amplitudenabfall bis zu 0,1 sec Dauer getrennt. Die Einzellaute sind mit 0,2 bis

0,4 sec relativ kurz, gekoppelte sind im vorliegenden Tonbandmaterial bis zu

1,2 sec lang. Sind Mauzer zu Lautfolgen gereiht — meist mit anderen Rufformen

zusammen — , so bestehen zwischen den einzelnen Lauten keine regelmäßigen Ab-

stände. Ihr Frequenzaufbau kann Anteile zwischen 0,25 bis über 7 kHz umfassen,

läßt aber deutliche Unterschiede im Grad der Ausbildung hoher Frequenzen erken-

nen. Die Anteile großer Amplitude finden sich zwischen 2— 5 kHz, nahezu im glei-

chen Bereich schwankt auch die Lage des Intensitätsmaximums von 2,6—4,8 kHz,

je nach der Klangfarbe der Mauzer. In den Lauten mit relativ höherfrequentem In-

tensitätsmaximum ist auch insgesamt der Anteil hoher Frequenzen größer. In vielen

Rufen sind Frequenzen unterhalb 1,5 kHz nur partiell vorhanden, regelmäßige

Lücken finden sich in der Frequenzzusammensetzung dieses Lautes aber nicht. Ihre

zeitliche Veränderung im Rufverlauf zeigt eine Bogenform mit Vorherrschen tiefe-

rer Anteile am Anfang und besonders am Ende des Lautes, der Mittelteil enthält

höhere. Abwandlungen hiervon sind in der Form häufig, daß vor allen Dingen der

Rufbeginn, seltener das Ende, sich im relativ oberen Frequenzbereich zusammenset-

zen; damit ist dann die Bogenform weitgehend auf den absteigenden oder anstei-
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genden Ast reduziert. Die Frequenzverteilung ist ganz überwiegend klangartig, nur
stellenweise sind geringe spektrale Überlagerungen vorhanden. Die Formanten ver-

laufen in einem deutlichen überhöhten Bogen, ihr interner Tonhöhenunterschied ist

in den einzelnen Rufen allerdings recht variabel. Er kann — bei vollständiger Aus-
bildung des Bogenverlaufs — zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Ruf-
mitte und den tiefsten am Beginn und Ende des Lautes bis zu 3:1 und darüber be-

tragen, ist aber in den meisten Rufen nicht größer als 2:1 oder noch darunter. In

den Formen, wo die Formanten weitgehend auf den ansteigenden oder abfallenden

Schenkel reduziert sind, ist dann der Tonhöhenwechsel zwischen Lautbeginn und
-ende nahezu gleich erheblich, z. B. ungefähr 1:2 bei Ausbildung nur des ansteigen-

den Teils und 2:1 bei seiner Reduktion und nur vorhandenem abfallenden Teil. Die
Lage der Basalformante wechselt mit der unterschiedlichen Frequenzzusammenset-
zung der einzelnen Mauzer im basalen Bereich, sie kann Anteile bis hinauf zu

4 kHz enthalten. In fast allen Lauten ist sie aus den Frequenzen mit der größten

Amplitude aufgebaut. Meist ist auch nur noch eine weitere Formante vorhanden,

deren Frequenzanteile zu denen der Basalformante im Verhältnis von 2:1 stehen.

4.6.3 Altersklasse III

Das Tonbandmaterial mit Rufen junger Leoparden dieser Altersstufe ist ziemlich

beschränkt. Belegt ist einmal ein helles Mauzen (s. Abb. 287); eine weitere Rufform
ist wohl auch als Mauzen einzuordnen, dieses ist aber wesentlich tiefer in seinem

Klang, durchweg etwas lauter und mit bisweilen erheblich geräuschhaftem Charak-
ter (s. Abb. 283—286). Eine genaue Klassifizierung dieses Lautelementes wird erst

an Fiand weiterer Tonbandaufzeichnungen möglich sein.

4.6.3.1 Mauzen (s. Abb. 283—287)
Zuerst sei das schon von jüngeren Leoparden bekannte helle, klanghafte Mauzen

geringer Lautstärke besprochen (s. Abb. 287). Die Tiere äußern diese Laute biswei-

len spontan, die einzelnen Individuen aber sehr unterschiedlich häufig. Zur laut-

spektrographischen Auswertung liegen nur wenige Aufnahmen vor. Die Körperhal-

tung bei der Lauterzeugung ist nicht fixiert, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur

dabei nicht bemerkbar. Die Maulöftnung ist variabel, meist ist es ziemlich geschlos-

sen und nur die Oberlippen sind leicht angehoben. In den beobachteten Fällen wa-

ren auslösende Reize für die Artikulation der Mauzer nicht ersichtlich, die Lautge-

bung erfolgt wohl vorwiegend spontan. Eine Funktion hat diese Rufform eventuell

in der Aufrechterhaltung des Kontaktes der Jungen untereinander und mit dem
Muttertier im Nahbereich.

Ihre Intensität ist ziemlich gering, die interne Intensitätsverteilung im zeitlichen

Ablauf der Laute meist gleichmäßig. Ihre Dauer beträgt zwischen 0,25—0,6 sec,

sind mehrere in einer Lautfolge gereiht, so bestehen darin zwischen den einzelnen

Rufen keine regelmäßigen Abstände. Die Frequenzzusammensetzung umfaßt An-

teile zwischen 2—7 kFiz, hohe sind manchmal nur partiell ausgebildet. Große Am-
plitude erreichen die Frequenzen von 2—4 kHz, das Intensitätsmaximum liegt um
3,5 kHz. Außer im basalen Bereich kommen Lücken im Frequenzaufbau nicht vor.

Die zeitliche Veränderung der Frequenzzusammensetzung im Rufverlauf entspricht

einer Bogenform, relativ höhere Anteile um die Lautmitte verbinden Rufbeginn

und -ende, deren Bestandteile sich im ungefähr gleichen tiefen Bereich finden. Sehr

häufig ist diese Figur jedoch weitgehend entweder auf den ansteigenden oder den
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wieder abfallenden Ast reduziert, womit Anfang und Ende des Mauzers dann un-

terschiedliche Frequenzzusammensetzung aufweisen. Die Frequenzverteilung ist

trotz des rein klangartigen Höreindrucks zu einem erheblichen Grad geräuschhaft,

die Formanten sind in ihrem Verlauf breit durch spektrale Überlagerung verwischt.

Sie haben eine Bogenform, in der ansteigender oder abfallender Schenkel oft stark

zurückgebildet sind. Bei komplettem Bogenverlauf kann der Tonhöhenunterschied

innerhalb einer Formante zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Lautmit-

te und den tiefsten am Anfang und Ende ungefähr 2:1 betragen, ist meist aber wohl

kleiner; eine genaue Messung ist wegen der spektralen Überlagerung nicht möglich.

In den Formen mit auf den abfallenden Teil reduziertem Formantverlauf kann der

Tonhöhenwechsel zwischen Rufbeginn und -ende nahezu ebensogroß sein. Ist nur

der ansteigende Formantschenkel ausgebildet, ergibt sich der umgekehrte Quotient,

also der Tonhöhenunterschied beträgt ungefähr 1:2. In beiden Fällen ist die Mes-

sung wegen des großen Anteils spektraler Überlagerung nur angenähert. Die Basal-

formante setzt sich aus den Frequenzen mit der größten Amplitude im Bereich von

2—4 kHz zusammen, meist ist nur noch eine weitere vorhanden, deren Frequenz-

anteile zu denen der Basalformante im Verhältnis von 2:1 stehen.

Die zweite Mauzform (s. Abb. 283—286) ist im Klang dunkler mit manchmal

auch leicht geräuschhaftem Charakter. Sie ist von unterschiedlicher Dauer und

ziemlich oft ist vor dem Hauptteil des Lautes ein kurzer Anlaut ausgebildet (s. Abb.

285, 286). Allgemein sind diese Rufe recht selten, die Jungtiere äußern sie in belie-

biger Körperhaltung, eine Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung

ist nur in den relativ intensiven Formen schwach bemerkbar. Die Maulöffnung bei

der Lautgebung ist variabel. Auslösende Reize für die Artikulation der Mauzer wa-

ren bei der Beobachtung nicht zu bestimmen, ihre Funktion ist im Dienste des Zu-

sammenhalts der Jungtiere untereinander und mit dem Muttertier zu vermuten.

Die Intensität ist unterschiedlich, manche Rufe sind recht laut. Die kurzen Einzel-

laute sind von durchweg gleichbleibender Lautstärke im Rufverlauf, gedehnte und

aus mehreren Einzellauten gekoppelte Formen können deutliche interne Intensitäts-

schwankungen aufweisen. In den zweisilbigenZ-teiligen Ausbildungen mit Anlaut

ist der Intensitätsunterschied zwischen den beiden Komponenten des Lautes signifi-

kant, zudem besteht zwischen beiden noch ein deutlicher kurzer Amplitudenabfall.

Die Rufdauer beträgt zwischen 0,3—2,4 sec, einzelne Laute sind kaum länger als

0,6 sec; in Lautfolgen sind die Mauzer arhythmisch gereiht. Die Frequenzzusam-

mensetzung kann Anteile von 0,2—7 kHz umfassen, ist im wesentlichen aber auf

den Bereich von 1— 5 kHz beschränkt, die Anteile des Anlautes finden sich mit

wechselnder Lage ebenfalls in diesem Bereich. Große Amplitude erreichen die Fre-

quenzen zwischen 1 und 3 kHz, selten auch hinauf bis 4 kHz. Das Intensitätsmaxi-

mum ist in den einzelnen Rufen unterschiedlich ausgebildet und variiert in seiner

Lage einmal zwischen 1,2— 1,5 kHz, dann auch wieder zwischen 2— 3 kHz. Der

Frequenzaufbau weist keine regelmäßigen Lücken auf, er ist im zeitlichen Verlauf

der Mauzformen ohne Anlaut ziemlich gleichbleibend, oft ist jedoch am Beginn und

Ende des Lautes ein Vorherrschen relativ tieferer Frequenzanteile gegenüber höhe-

ren um die Rufmitte zu beobachten. Die Anlaute haben nur eine begrenzte Zusam-

mensetzung im erwähnten Frequenzbereich, anschließend setzt dann der Hauptteil

mit allen Anteilen ein. Die Frequenzverteilung zeigt ein gemischtes Bild mit teilwei-

sem Formantaufbau, aber ebenso stellenweise deutlich spektraler Überlagerung, die

Formanten haben einen Bogenverlauf einiger Variabilität. Auch hier sind Reduktio-
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nen auf nur abfallenden oder ansteigenden Schenkel des Bogens häufig. Der interne

Tonhöhenwechsel einer Formante ist meist nur gering, ein Tonhöhenunterschied im

Rufverlauf ergibt sich durch Intensitätsverlagerung zwischen Formanten und unter-

schiedliche Zusammensetzung von Anlaut und Hauptteil. Die Basalformante ist nur

stellenweise um 0,25 kHz schwach ausgebildet, der Formantquotient ergibt sich mit

1:2:3:...

4.6.4 Altersklasse V
Das Tonbandmaterial und die Beobachtungen zum Lautgebungsverhalten heran-

wachsender Leoparden von über einem Jahr sind sehr begrenzt, sie beschränken sich

auf ein weibliches Tier von ungefähr 16 Monaten. Alle aufgezeichneten Rufe sind

als Mauzer einzustufen.

4.6.4.1 Mauzen (s. Abb. 288)

Diese Laute sind relativ kurz, von geringer Intensität und angesichts der Körper-

größe des Tieres ungewöhnlich hell. Sie sind in ihrem Charakter überwiegend

klangartig, bisweilen ist ein leiser Anlaut ausgebildet. Das eine beobachtete Tier

mauzte in dem Überwachungszeitraum von drei Tagen nur wenige Male, die Kör-

perhaltung dabei war nicht fixiert, ebenso war eine Mitarbeit der Rumpfmuskula-

tur bei der Lauterzeugung nicht sichtbar. Das Maul blieb bei der Lautäußerung

weitgehend geschlossen, nur die Oberlippen waren leicht angehoben. Auslösende

Reize für die Artikulation waren nicht ersichtlich, eine Funktion dieser Laute dürfte

darin liegen, den Zusammenhalt der Wurfgeschwister untereinander und mit dem
Muttertier im Nahbereich zu gewährleisten. Wie Schaller (1972) erwähnt, bleiben

junge Leoparden auch noch im zweiten Lebensjahr im Kontakt mit dem Muttertier.

Die Mauzer sind von schwacher Intensität, ihre interne Intensitätsverteilung ist

ziemlich gleichbleibend. In den Formen mit Anlaut besteht ein deutlicher Unter-

schied in der Lautstärke zwischen diesem und dem Hauptteil des Lautes, zwischen

beiden Komponenten ist noch zusätzlich ein sehr kurzfristiger Intensitätsabfall vor-

handen. Die Rufdauer beträgt 0,4—0,6 sec, in Lautfolgen sind Mauzer arhythmisch

gereiht. Die Auswertung der Frequenzzusammensetzung ist wahrscheinlich durch

die geringe Intensität der Mauzer etwas beeinträchtigt. Im Lautspektrogramm las-

sen sich Anteile zwischen 0,5—4,5 kHz nachweisen, die größerer Amplitude liegen

alle unterhalb 3 kHz. Die höchste Intensität erreichen die Frequenzen um 2,8 kHz,

kaum weniger intensiv sind diejenigen bei 1,4 kHz. Über das Auftreten von regel-

mäßigen Lücken im Frequenzaufbau dieser Rufform sind angesichts des beschränk-

ten Materials keine Aussagen möglich. Die zeitliche Veränderung der Frequenzzu-

sammensetzung im Rufverlauf läßt ein Vorherrschen relativ tieferer Anteile im

Lautbeginn und -ende gegenüber einer höherfrequenten Rufmitte erkennen. Die

Frequenzverteilung ist überwiegend klangartig, die Formanten verlaufen in einem

deutlich überhöhten Bogen. Der Tonhöhenunterschied innerhalb einer Formante

kann zwischen ihren relativ höchsten Anteilen um die Rufmitte und ihren tiefsten

am Anfang und Ende des Lautes bis zu 2:1 betragen, dürfte aber in der Mehrzahl

der Rufe geringer sein. Die Basalformante im Bereich zwischen 0,5— 1,4 kHz in et-

was unterschiedlicher Zusammensetzung ist relativ intensiv, die Frequenzanteile mit

der höchsten Amplitude finden sich in der nächsthöheren Formante, der 1. Harmo-

nischen. Insgesamt sind nur wenige am Rufaufbau beteiligt (3—4), der Formant-

quotient ergibt sich mit 1:2:3: .. .
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4.6.5 Weitere Lautelemente junger Leoparden

Bei mehreren Jungtieren im Alter zwischen 3 und 5 Monaten konnte ich wieder-

holt den Nieslaut beobachten, ihn jedoch nicht in für die Lautspektrographie aus-

reichender Qualität aufzeichnen. Der Laut entsprach vom Höreindruck dem der

adulten Tiere, war nur etwas weicher und nicht so explosiv hervorgestoßen. Meist

äußerten die Jungen dieses kurze, geräuschhafte Lautelement einzeln oder zu weni-

gen schnell nacheinander gereiht gegen das Muttertier, oft als Antwort auf dessen

Nieslaute, bisweilen aber auch auf ihre bloße Annäherung hin. Seine Funktion dürf-

te bei den Jungtieren im wesentlichen wohl die eines Beschwichtigungslautes sein.

4.7 Löwe (Panthera leo)

Einige Beschreibungen der Lautformen junger Löwen gibt Schaller (1972), die

schon mehrfach erwähnte tabellarische Zusammenstellung von Tembrock (1970)

enthält auch Angaben hierzu. Das zur Auswertung vorliegende Tonbandmaterial

ist in den einzelnen Altersklassen unterschiedlich umfangreich, es fehlen Aufnahmen

von Lautäußerungen der Jungtiere im 2. Lebensjahr. Die Rufe junger Löwen zeigen

außer während der ersten Lebenswochen sehr häufig einen zweisilbigen Aufbau aus

leisem Anlaut und dann explosiv einsetzendem, intensiveren Hauptteil des Lautes.

Oft sind beide Komponenten auch völlig getrennt, dann ergibt sich ein zweiteiliger

Ruf. Selten sind beide Teile von gleicher hitensität.

4.7.1 Altersklasse I

"Während der ersten Tage nach der Geburt besitzen die Jungen nur eine Rufform

von unterschiedlicher Intensität, das Quarren.

4.7.1.1 Quarren (s. Abb. 289—292)

Diese vorwiegend lauten Rufe sind geräuschhaft und klingen hell „weinerlich".

Normalerweise ist das Quarren nicht häufig zu hören, einzelne Individuen können

aber recht unterschiedlich ruffreudig sein. Die Tiere äußern das Quarren in Anbe-

tracht ihrer noch unterentwickelten Motorik vorwiegend im Liegen oder beim Um-
herkrabbeln, die Mitarbeit der Körpermuskulatur bei der Lauterzeugung ist in den

intensiveren Formen deutlich, das Maul ist bei der Lautgebung weit aufgerissen.

Hunger, Unterkühlung, andauernder Verlust des Körperkontaktes mit dem Mut-

tertier und/oder den Wurfgeschwistern sind auslösende Reize für die Artikulation

dieser Rufform. Ihre Funktion dürfte im wesentlichen darin bestehen, Fürsorge-

handlungen der Mutter auszulösen.

Die Intensität ist variabel, allerdings vorwiegend relativ hoch; die Lautstärke ist

angesichts der geringen Körpergröße der Jungen erheblich. Die interne Intensitäts-

verteilung im Rufverlauf ist in den einzelnen Lauten ziemlich unterschiedlich, häufig

gleichbleibend. Einige haben einen kurzen, leisen Anlaut und gedehnte Formen

schwanken in ihrer Lautstärke, ebenso aus mehreren Einzelrufen gekoppelte. Ent-

sprechend beträgt die Rufdauer im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,4 bis

2,0 sec, die Einzellaute sind durchweg kürzer als 1,0 sec. Meist sind sie zu Lautfol-

gen gereiht, darin bestehen zwischen den Rufen keine regelmäßigen Pausen. Die

Frequenzzusammensetzung umfaßt Anteile im Bereich von 0,25 bis über 7 kHz, da-

bei sind diejenigen oberhalb 6 kHz und unterhalb 1 kHz meist nur schwach ausge-

bildet, Lücken treten aber nicht regelmäßig auf. Alle Anteile großer Amplitude fin-

den sich zwischen 1,5— 5 kHz, das Intensitätsmaximum ist in der Mehrzahl der Ru-
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fe um 2,8 kHz erreicht, in einigen aber auch hinunter bis zu 1,9 kHz. Die Änderung
der Frequenzzusammensetzung als Funktion der Zeit im Rufverlauf ist in den ein-

zelnen Rufen recht verschieden; teilweise setzen sie im Beginn mit fast allen Fre-

quenzen nahezu simultan ein und brechen am Ende nach ziemlich gleichbleibendem

Aufbau nicht ganz so abrupt ab. In den Formen mit Anlaut besteht dieser im we-

sentlichen nur aus Frequenzen im Bereich zwischen 2—4 kHz, erst anschließend

setzt dann der Hauptteil des Rufes in der vorher für den einteiligen Laut beschrie-

benen Weise ein.

Die Frequenzverteilung ist überwiegend bis rein geräuschhaft spektral, läßt

manchmal aber stellenweise den Verlauf einzelner Formanten erkennen; die Anlau-

te weisen einen eher klangartigen Charakter auf.

4.7.2 Altersklasse II

Alle in diesem Entwicklungszeitraum aufgezeichneten Rufe stammen von zwei

Wurfgeschwistern, die über eine längere Phase hin beobachtet werden konnten; die

Laute lassen sich als Mauzer einordnen.

4.7.2.1 Mauzen (s. Abb. 293—297)
Die Mauzer sind Rufe sehr unterschiedlichen Klangcharakters und sind in auf-

fälliger Weise häufig zweisilbig oder aus zwei getrennten Komponenten zweiteilig

aufgebaut. Sie sind in ihrer Tonhöhe sehr variabel und meist ziemlich kurz. Bemer-

kenswert ist das in den meisten Fällen explosive Einsetzen der Laute mit relativ ho-

her Intensität, in den Formen mit Anlaut trifft dieses Merkmal auf den Hauptteil

zu. Bisweilen äußern die Jungen Mauzer spontan, die einzelnen Individuen unter-

schiedlich häufig, dabei ist die Körperhaltung nicht fixiert. Eine Mitarbeit der

Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist meist gut sichtbar, das Maul ist

durchweg weit aufgerissen — oft schon kurz vor der Lautartikulation. Neben der

spontanen Äußerung der Mauzer sind als auslösende Reize für diese Rufform Hun-
ger, Unterkühlung und die andauernde Trennung vom Muttertier und/oder den

Wurfgeschwistern zu nennen. Mit Fortdauer solcher Situationen werden die Mauzer

intensiver. Ihre Funktion ist einmal darin zu sehen, Fürsorgereaktionen der Mutter

auszulösen, dann aber wohl auch mit der zunehmenden Mobilität der Jungen den

Zusammenhalt der Wurfgeschwister miteinander und mit der Mutter zu gewährlei-

sten. Die Intensität dieser Rufform ist über einen großen Bereich variabel, von sehr

leisen bis zu angesichts der Körpergröße der Jungen recht lauten Formen. Die zeitli-

che Änderung der Intensität im Rufverlauf ist durch den häufig zweiteiligen Auf-

bau mit einem leiseren Anlaut und dem intensiven Hauptteil des Mauzers gegeben.

Der relative Unterschied in der Lautstärke zwischen beiden Komponenten

schwankt in den einzelnen Rufen, ist meist aber erheblich. Zudem besteht zwischen

beiden ein Amplitudenabfall von ca. 0,1 sec, in dem in den zweiteiligen Rufen gar

keine Frequenzanteile vorhanden sind bzw. eventuell intensitätsmäßig unterhalb

der Erfassungsgrenze bei dem gewählten Auswertungsverfahren liegen. Im Haupt-

teil des Lautes setzen im Beginn nahezu alle Frequenzanteile simultan mit hoher

Amplitude ein, das Rufende ist weniger abrupt. Aus mehreren Einzellauten gekop-

pelte Formen weisen ebenfalls interne Lautstärkenveränderungen auf. Die Rufdau-

er beträgt im ausgewerteten Tonbandmaterial 0,2—0,6 sec, die Mehrzahl der Mau-

zer ist länger als 0,3 sec; gekoppelte Formen messen bis zu 1,2 sec. Sind mehrere Ru-

fe zu einer Lautfolge gereiht, so ist diese arhythmisch. Die Frequenzzusammenset-
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zung umfaßt Anteile zwischen 0,25 bis über 7 kHz, der Grad der Ausbildung der

Frequenzen unter 1 kHz und oberhalb 5 kHz ist dabei ziemlich variabel. Regelmä-

ßige Lücken im Aufbau treten nicht auf, vielen Rufen fehlen jedoch am Beginn des

Hauptteils in den zweiteiligen Formen Anteile unter 1 kHz. Je nach der Klangfarbe

der Mauzer schwankt die Lage der Frequenzen großer Amplitude im Bereich zwi-

sdien 1,5—5 kHz. Deutlich ist auch im Verlauf der Entwicklung innerhalb dieser

Altersklasse eine Verlagerung des Intensitätsmaximums von anfangs zwischen 2 bis

3 kHz zu zwischen 1—2 kHz gegen Ende des dritten Lebensmonats. Die zeitliche

Änderung des Frequenzaufbaus im Rufverlauf ist in den zweisilbigenZ-teiligen

Formen signifikant, der Anlaut setzt sich aus Anteilen zwischen 2— 5 kHz zusam-

men, im Beginn des Hauptteils sind alle Frequenzen über den gesamten Bereich

dann weitgehend simultan ausgebildet; ihr Abbrechen am Lautende ist weniger ab-

rupt. Die Frequenzverteilung ist in allen analysierten Mauzern ganz überwiegend

geräuschhaft spektral, nur der Anlaut und der Beginn des Hauptteiles lassen stel-

lenweise einen Formantaufbau erkennen, besonders im weniger intensiven basalen

Bereich. Ein Tonhöhenwechsel im Verlauf der Mauzer ergibt sich durch den Inten-

sitätsunterschied zwischen Anlaut und Hauptteil des Rufes, der auch noch zusätzlich

wesentlich reicher an hohen Frequenzanteilen als ersterer ist, zudem in den einteili-

gen Formen und ebenso innerhalb des Hauptteiles dadurch, daß im Lautbeginn ex-

plosiv alle Frequenzen über den gesamten Bereich mit großer Amplitude einsetzen,

während das Lautende von tieferen Anteilen geringer Intensität bestimmt ist. Die

Basalformante findet sich mit im Lautverlauf unterschiedlicher relativer Intensität

zwischen 0,25—0,3 kHz, der Formantquotient läßt sich wegen des hohen Grades

spektraler Frequenzverteilung nicht ermitteln.

4.7.3 Altersklasse III

Die Lautäußerungen junger Löwen in dieser Altersstufe sind von Klangcharakter

und Aufbau her ungemein vielfältig, jedoch zunehmend dunkler in ihrer Tonhöhe

und überwiegend geräuschhaft. Daneben kommen selten auch helle, klangartige Ru-

fe vor. Alle Formen sind durch Übergänge miteinander verbunden und lassen sich

einheitlich als Mauzer klassifizieren.

4.7.3.1 Mauzen (s. Abb. 298—309)
Vorherrschend ist weiterhin die zweiteilige Ausbildung dieser Rufform mit lei-

sem Anlaut und anschließendem Hauptteil größerer Lautstärke (s. Abb. 298, 304

bis 307). Bisweilen rufen die Jungen spontan, einzelne Individuen sind auch recht

ruffreudig, allgemein sind die Mauzer jedoch nicht häufig zu beobachten. Die Tiere

äußern sie in beliebiger Körperhaltung, eine Mitarbeit der Rumpfmuskulatur bei

der Lauterzeugung ist nur in relativ intensiven Formen sichtbar. Die Maulöftnung

bei der Lautgebung ist variabel, meist ist es ziemlich weit aufgerissen, aber wech-

selnd je nach Tonhöhe, Klangfarbe und Intensität der Rufe. Jungtiere antworten

einander oft gegenseitig auf ihre Mauzer, ebenso auf Mauzlaute des Muttertieres.

Sie beginnen mit großer Sicherheit zu rufen, wenn man sie von der Mutter oder den

Wurfgeschwistern absperrt, mit zunehmender Dauer der Trennung mit steigender

Intensität der Rufe. Deren Funktion ist also wohl im Dienste des Zusammenhalts

des Wurfgeschwisterverbandes untereinander und mit dem Muttertier zu sehen.

Die Intensität dieser Lautform schwankt über einen erheblichen Bereich, über-

steigt aber eine mittlere Lautstärke nicht. Die meisten Rufe besitzen in ihrem zwei-
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silbigenZ-teiligen Aufbau eine deutliche interne Intensitätsveränderung zwischen

einem leiseren Anlaut und dem anschließenden Hauptteil größerer Amplitude. Die-

ser kann durch eine Pause bis zu 0,3 sec vom vorhergehenden Anlaut getrennt sein.

Der Hauptteil setzt für fast alle Frequenzen in seinem Beginn mit gleicher, relativ

hoher Amplitude weitgehend simultan ein, das Rufende klingt langsam in seiner

Lautstärke ab; dieses Merkmal ist allerdings durdi den Halleffekt im Lautspektro-

gramm noch verstärkt. Einteilige Mauzformen können von weitgehend gleichblei-

bender Intensität in ihrem Verlauf sein (s. Abb. 302, 303, 309), aus mehreren Ein-

zellauten gekoppelte weisen interne Lautstärkenschwankungen auf. Die Dauer der

einzelnen ein- und zweiteiligen Mauzer beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial

zwischen 0,3— 1,2 sec (Summe aus beiden Komponenten einschließlich der in zwei-

teiligen Formen vorhandenen Pause zwischen beiden), gekoppelte sind bis zu

3,0 sec lang. Zwischen zu einer Lautfolge gereihten Mauzern bestehen keine regel-

mäßigen Abstände. Ihre Frequenzzusammensetzung enthält Anteile von 0,2 bis über

7 kHz, zeigt allerdings erhebliche Unterschiede in der Ausbildung der Frequenzen

oberhalb 4 kHz, die vor allen Dingen bei den relativ älteren Tieren gegen Ende des

ersten Lebenshalbjahres häufig auch weitgehend fehlen können, ohne daß durchge-

hende Lücken im Aufbau vorhanden sind. Ebenso verschiebt sich der Bereich der

Frequenzen großer Amplitude mit fortschreitendem Alter nach unten, anfangs um-

faßt er die Anteile zwischen 0,4— 5 kHz, später nur noch von 0,2— 3 kHz. Dement-

sprechend sinkt auch die Lage des Intensitätsmaximums von durchweg um 0,9 kHz
— in sehr hellen Formen kann es auch bis hinauf zu 2,3 kHz ausgebildet sein —
nach zwischen 0,5—0,8 kHz ab. Auch hier sind sehr hellklingende Mauzer mit der

größten Amplitude bis hinauf zu 2,1 kHz noch vorhanden. Die Änderung der Fre-

quenzzusammensetzung als Funktion der Zeit im Rufverlauf ist signifikant in den

zweisilbigenZ-teiligen Formen, wo der Anlaut sich im wesentlichen auf den Bereich

unterhalb 4 kHz beschränkt, der anschließende Hauptteil dann aber nahezu simul-

tan über den gesamten Frequenzbereich einsetzt, zu seinem Ende hin fallen die ho-

hen Anteile fortschreitend aus. Die Dehnung der tiefen Frequenzen am Schluß ist

durch den Halleftekt noch verstärkt. Die einteiligen Mauzer entsprechen in ihrem

Aufbau im wesentlichen dem Hauptteil (s. 303, 309) oder können auch abweichend

ausgebildet sein, indem die Lautmitte sich aus höheren Frequenzanteilen als Anfang

und Ende des Rufes zusammensetzt, sie verlaufen also in einer Bogenform (s.

Abb. 301). Die Frequenzverteilung ist in den einzelnen Rufen sehr unterschiedlich,

die zweiteiligen sind stark spektral, ebenso die einteiligen mit explosivem Einsetzen

des Lautes. In hellen, einteiligen Mauzformen ist sie durchweg klangartig, die For-

manten verlaufen in einem Bogen mic geringem internen Tonhöhenunterschied. Die

Lage der Basalformante variiert je nach Tonhöhe des Rufes und Alter des Tieres im

Bereich unterhalb 1,5 kHz und ist durchweg von großer Amplitude. Der Formant-

quotient ergibt sich mit 1:2:3:4: ... , helle Mauzformen bestehen oft nur aus weni-

gen Formanten.

4.7.4 Altersklasse IV
Weiterhin sind Mauzer unterschiedlichen, zunehmend dunkleren Klangcharak-

ters die vorherrschenden Lautäußerungen junger Löwen in ihrem zweiten Lebens-

halbjahr. Ungefähr um dessen Mitte ließ sich erstmals eine weitere, vorwiegend in-

tensive Rufform beobachten, die durch einen deutlichen Tonhöhenabfall von ihrem

Anfangs- zum Schlußteil gekennzeichnet ist, die zweite Rufhälfte läßt einen inter-
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nen rhythmischen Impulswechsel erkennen; es handelt sich um den Hauptruf mit

Nachstoßelement.

4.7.4.1 Mauzen (s. Abb. 310—313)

Diese Lautform wird nach wie vor überwiegend zweisilbigZ-teilig geäußert, sie

ist durchweg von geringer Lautstärke und jetzt meist dunkel im Klang. Die Jungtie-

re sind in diesem Alter nicht sehr ruffreudig, Mauzer rufen sie bisweilen allerdings

auch spontan. Die Lautgebung erfolgt in beliebiger Körperhaltung, eine Mitarbeit

der Rumpfmuskulatur bei der Lauterzeugung ist kaum sichtbar, in den leiseren For-

men gar nicht. Die Maulöifnung variiert erheblich. Neben der Spontanartikulation

treten Mauzer in bestimmten Zusammenhängen ziemlich regelmäßig auf, so, wenn

man die Jungtiere eines Wurfes voneinander oder vom Muttertier trennt, die Tiere

antworten sich meist gegenseitig auf ihre Rufe. Manchmal fallen die Jungen mit

Mauzern auch in das Chorgebrüll adulter Tiere ein. Mauzlaute dürften hauptsäch-

lich im Dienste des Zusammenhalts des Wurfgeschwisterverbandes untereinander

und mit dem Muttertier im Nahbereich stehen.

Die Intensität der Mauzer ist gering bis mittel, die Änderung der Lautstärke im

zeitlichen Verlauf der Rufe ist besonders in den zweisilbigenZ-teiligen Ausbildungen

deutlich. Die weniger intensiven Anlaute können bis zu 0,2 sec vom Hauptteil abge-

setzt sein. Dieser erreicht meist im Beginn fast simultan für alle Frequenzanteile

gleich eine hohe Amplitude, das Rufende ist weniger abrupt. Einteilige Laute sind

von ziemlich gleichbleibender Lautstärke, daneben kommen zweiteilige Formen mit

nahezu gleichintensivem Anlaut und Hauptteil vor. Die Dauer der Mauzer beträgt

im vorliegenden Tonbandmaterial zwischen 0,5 und 1,2 sec. In Lautfolgen sind sie

arhythmisch gereiht. Der Frequenzaufbau kann Anteile zwischen 0,2—6 kHz um-

fassen; regelmäßige Lücken treten darin nicht auf, die meisten Rufe gehen in ihrer

Zusammensetzung aber kaum über 3 kHz hinaus. Alle Frequenzen großer Amplitu-

de finden sich unterhalb 2 kHz, die Lage des Intensitätsmaximums schwankt im Be-

reich von 0,35—0,7 kHz, dabei sind keine deutlichen altersabhängigen Veränderun-

gen festzustellen. Die Änderung der Frequenzzusammensetzung im zeitlichen Ab-

lauf der Rufe ist wieder besonders deutlich in den zweisilbigenZ-teiligen Formen;

hier sind die Anlaute meist im wesentlichen auf die Anteile unterhalb 1 kHz be-

schränkt, die Hauptteile setzen danach über einen größeren Frequenzbereich ein.

Zum Ende des Lautes hin fallen die hohen Frequenzen sukzessive aus, hierbei ist je-

doch auch der Halleffekt zu bedenken. Die Frequenzverteilung in den Mauzern ist

überwiegend geräuschhaft spektral, nur stellenweise ist der Verlauf einzelner For-

manten zu erkennen.

4.7.4.2 Hauptruf mit Nachstoßelement (s. Abb. 314—317)

Diese Rufform wurde im Verlauf der Stimmentwicklung des Löwen erstmals für

ein ungefähr zehnmonatiges männliches Jungtier aufgezeichnet. Die Rufe vorwie-

gend hoher Intensität weisen eine deutliche Zweigliederung in eine eher klangartige,

helle erste Rufhälfte und ein tiefes, nachgestoßenes Rufende rauh geräuschhaften

Charakters, das Nachstoßelement, auf. In dessen Verlauf ist teilweise ein interner

rhythmischer Intensitätswechsel zu hören. Die Tiere äußern diese Rufe nicht häufig,

bisweilen aber wohl auch spontan. Die Körperhaltung bei der Lautgebung ist belie-

big, vornehmlich rufen sie jedoch im Stehen oder Gehen, die Mitarbeit der Rumpf-

muskulatur bei der Lauterzeugung ist in den intensiven Formen deutlich ausgebil-
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det. Das Maul ist in der ersten Rufhälfte weit geöffnet und die Oberlippen sind

hochgezogen, die oberen Caninen liegen bisweilen in ihrer ganzen Länge frei,

manchmal sind sie auch nur teilweise sichtbar. Im zweiten Teil des Rufes, dem
Nachstoßelement, ist das Maul wieder mehr geschlossen und die Oberlippen bedek-

ken die oberen Caninen meist ganz. Auslösende Reize für die Artikulation dieser

Rufform sind im wesentlichen die Trennung vom Muttertier und/oder den "Wurf-

geschwistern, bisweilen fallen die Jungtiere mit diesen Rufen auch in das Chorge-

brüll adulter Löwen ein. Direkt nach dem Absperren von der Mutter äußern die

Jungen meist zuerst einige Mauzer, mit Fortdauer der Situation treten an ihre Stel-

le die intensiveren Hauptrufe mit Nachstoßelement. Deren Funktion ist wohl im

Zusammenhalt der Wurfgeschwister untereinander und mit dem Muttertier auch

über größere Distanz zu sehen.

Die Intensität der Rufe ist vorwiegend relativ hoch, leisere Formen mit Ausbil-

dung eines Nachstoßelements kommen aber auch vor. Das Intensitätsmaximum ist

meist im Übergang zwischen der ersten, helleren Rufhälte und dem Nachstoßele-

ment erreicht. Der interne rhythmische Intensitätswechsel im Nachstoßelement zwi-

schen kurzen Phasen größerer und geringerer Amplitude ist im Lautspektrogramm

strukturell nicht nachweisbar, läßt sich aber mit dem Gehör wahrnehmen und ist bei

halber Abspielgeschwindigkeit auf dem Tonbandgerät sehr deutlich. Die Dauer die-

ser Rufform beträgt im vorliegenden Tonbandmaterial 1,3— 1,6 sec, eine aus zwei

Einzelrufen gekoppelte Form ist 2,4 sec lang. Meist sind Hauptrufe mit Nachstoß-

element zu Lautfolgen gereiht, in diesen bestehen zwischen den einzelnen Rufen

keine regelmäßigen Pausen. Die Frequenzzusammensetzung zeigt einige Varianz,

Lücken sind jedoch nicht durchgehend vorhanden; es können Anteile zwischen 0,2

bis 6 kHz ausgebildet sein. Einige Rufe sind in ihrem Aufbau aber ganz auf den Be-

reich unterhalb 3 kHz beschränkt. Entsprechend unterschiedlich ist die Lage der

Frequenzen großer Amplitude, alle Laute haben solche basal bis 1,5 kHz, in einigen

reichen sie allerdings bis fast 4 kHz hinauf. Das Intensitätsmaximum findet sich

durchgehend zwischen 0,25—0,45 kHz — eher zur oberen Grenze dieses Bereichs

hin — im Übergang zwischen der ersten Lauthälfte und dem Nachstoßelement. In

dem hellerklingenden Anfangsteil sind Anteile um 0,65 kHz von kaum geringerer

Amplitude. Die zeitliche Änderung der Frequenzzusammensetzung im Rufverlauf

zeigt folgende einheitliche Merkmale: das Nachstoßelement ist durchweg reicher an

hohen Frequenzanteilen als die erste Rufhälfte, wo basale Anteile, die wiederum im

Nachstoßelement deutlich ausgebildet sind, weitgehend fehlen können. Die Fre-

quenzverteilung läßt in den beiden Rufhälften ein unterschiedliches Bild erkennen,

das den menschlichen Höreindruck von dieser Rufform bestätigt. Der Anfangsteil

ist überwiegend klangartig, die zweite Lauthälfte, das Nachstoßelement, nahezu

rein geräuschhaft spektral in seinem Aufbau. Der Formantverlauf in der ersten hell-

erklingenden Rufhälfte entspricht einer gering überhöhten Bogenform, im Beginn

ist noch ein kurzer Aufwärtsbogen ausgebildet. Der Tonhöhenwechsel innerhalb

einer Formante ist wegen der spektralen Überlagerung im Nachstoßelement nicht

meßbar. Der deutlich wahrnehmbare Tonhöhenunterschied im Rufverlauf ergibt

sich dadurch, daß anfänglich alle intensiveren Anteile oberhalb 0,5 kHz liegen, im

Nachstoßelement jedoch diejenigen bis hinab zu 0,2 kHz große Amplitude haben.

Die Basalformante ist im hellen, klangartigen Anfangsteil mit geringer Intensität

in wechselnder Lage zwischen 0,2—0,4 kHz ausgebildet, im Nachstoßelement ist sie

wegen der spektralen Frequenzverteilung nicht vorhanden, die Anteile in diesem
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Bereidi sind dort aber von hoher Amplitude. In der ersten Rufhälfte sind neben der

Basalformante meist noch 4 vorwiegend intensive Formanten unterhalb 1,5 kHz
am Rufaufbau beteiligt, der Formantquotient ergibt sich mit 1 :2:3:4: . . .

4.7.5 Weitere Lautelemente junger Löwen
Schaller (1972) beschreibt das Puffing bei einem von ihm aufgezogenen Jungtier,

macht aber keine Angaben dazu, wann diese Lautform erstmals beobachtet wurde

und wie lange sie im Verlauf der weiteren Entwicklung erhalten blieb. Im Rahmen
dieser Untersuchung gelang es nicht, das Pufting bei jungen Löwen festzustellen.

Wahrscheinlich ist bei der sehr geringen Intensität des Lautes eine Distanz von we-

niger als 0,5 Meter zum lautgebenden Tier notwendig, um ihn wahrzunehmen.

Nach Schallers (1972) Beschreibung ist das Pufting der Junglöwen in seinem Auf-

bau und Klangcharakter weitgehend dem gleichen Laut der adulten Tiere ähnlich,

wesentliche strukturelle Unterschiede sind unwahrscheinlich. Die Funktion des

Pufting dürfte bei den Jungtieren wohl die eines Beschwichtigungslautes sein.

4.8 L e o p o n

Von den in dieser Untersuchung erfaßten Hybriden liegt nur für den Leopon et-

was Material zur Stimmentwicklung vor. Es umfaßt die Lautäußerungen eines

männlichen und zweier weiblicher Jungtiere im Alter von ungefähr neun Monaten.

Eigene Beobachtungen zum Lautgebungsverhalten dieser Tiere waren nicht möglich.

4.8.1 Altersklasse IV
Die aufgezeichneten Rufe lassen durchweg deutliche Unterschiede in der Tonhöhe

zwischen den Lauten der beiden Weibchen einerseits und des Männchens anderer-

seits erkennen, zudem äußern sie auch meist verschiedene Rufformen. Alle rufarti-

gen Lautäußerungen sind als Mauzer und Hauptrufe einzuordnen.

4.8.1.1 Mauzen(s. Abb. 318—320)

Diese Laute sind oft zweisilbigZ-teilig aus kurzem, leisen Anlaut und dann ex-

plosiv mit relativ großer Intensität einsetzendem Hauptteil aufgebaut (s. Abb. 320);

sie sind in ihrem Charakter ziemlich geräuschhaft. Wegen der fehlenden eigenen Be-

obachtungen sind keine Angaben zu folgenden Kriterien der Beschreibung möglich:

Häufigkeit dieser Lautform, Motorik bei ihrer Artikulation, Auslösung und Funk-

tion des Mauzens.

Seine Intensität ist gering bis mittel. Die interne zeitliche Veränderung der Inten-

sitätsverteilung im Rufverlauf ist deutlich in den zweiteiligenZ-silbigen Formen mit

Anlaut und Hauptteil, beide Komponenten können zudem noch durch einen Ampli-

tudenabfall bis zu 0,1 sec getrennt sein. Der Hauptteil erreicht durchweg nahezu

simultan im Beginn für alle Anteile gleich hohe Intensität, das Rufende klingt all-

mählich aus, hier ist allerdings auch der Halleftekt zu berücksichtigen. Die Dauer

beträgt zwischen 0,3— 1,0 sec; meist sind Mauzer zu einer Lautfolge gereiht, dabei

bestehen zwischen den einzelnen Rufen keine regelmäßigen Pausen. Die Frequenz-

zusammensetzung kann Anteile zwischen 0,2 bis über 7 kHz umfassen, die Frequen-

zen großer Amplitude sind in diesem Bereich unterschiedlich verteilt und können

sich zwischen 0,5—6 kHz finden. Das Intensitätsmaximum schwankt in seiner Lage

von 0,7— 1,6 kHz, liegt vorwiegend jedoch um 1 kHz im Beginn des Lautes bzw. in

den zweiteiligen Formen am Anfang des Hauptteils. Die Änderung des Frequenz-
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aufbaus als Funktion der Zeit im Verlauf der Mauzer ist in den zweisilbigen/-tei-

ligen Formen deutlich ausgeprägt, der Anlaut ist im wesentlichen auf Anteile unter-

halb 2 kHz beschränkt, der anschließende Hauptteil setzt dann fast gleidizeitig in

allen Anteilen über den gesamten Frequenzbereidi ein. Am Rufende fallen die ho-

hen Frequenzen sukzessive aus, dabei ist allerdings audi der Einfluß des Halleffekts

auf die Ausprägung dieses Merkmals zu bedenken. Der gleidie Aufbau wie für den

Hauptteil gilt für die einteiligen Mauzer (s. Abb. 318, 319). In den einteiligen

Mauzformen fehlen am Beginn des Lautes weitgehend die Frequenzen unterhalb

1 kHz, die höheren setzen fast simultan ein, am Lautende herrsdien die tiefen An-
teile vor. Der deutliche interne Tonhöhenwedisel in zweiteiligen Mauzern wird

durdi die relativ basale Frequenzzusammensetzung des leisen Anlauts im Kontrast

zu den intensiven hohen Anteilen im Beginn des Hauptteils des Lautes hervorgeru-

fen, im letzteren zusätzlich noch zwischen dessen Anfang und Ende, ebenfalls auf-

grund der unterschiedlidien Frequenzanteile. Die Frequenzverteilung ist überwie-

gend geräusdihaft spektral und läßt nur stellenweise den Verlauf einzelner Forman-
ten erkennen.

4.8.1.2 Hauptruf (s. Abb. 321, 322)

Diese Rufform stellt einen zu großer Intensität gesteigerten Mauzer dar, sie ist

mandimal wie dieser audi zweiteilig ausgebildet. Hauptrufe sind vorwiegend

klangartig und haben einen deutlichen internen TonhöhenWechsel. Aus den ange-

führten Gründen fehlen folgende Kriterien der Besdireibung: Häufigkeit dieser

Lautform, Motorik bei ihrer Artikulation, ihre Auslösung und Funktion.

Die Intensität der Hauptrufe ist durdiweg relativ hoch, sie bilden mit den weni-

ger lautstarken Mauzern ein Kontinuum. In den zweiteiligen Formen besteht ein

deutlicher Intensitätsunterschied zwisdien Anlaut und Hauptteil, der allerdings

nidit sofort über den ganzen Bereidi mit hoher Amplitude einsetzt; zwischen beiden

Komponenten ist zusätzlich ein signifikanter Intensitätsabfall bis zu 0,1 sec Dauer

ausgebildet. Die Rufe sind im vorhandenen Tonbandmaterial zwisdien 0,7— 1,3 sec

lang; in Lautfolgen sind sie, häufig zusammen mit Mauzern, arhythmisdi gereiht.

Ihre Frequenzzusammensetzung kann Anteile zwisdien 0,2—7 kHz umfassen, gro-

ße Amplitude erreidien diejenigen von 0,2—4 kHz, die größte liegt zwisdien 0,7

bis 1,5 kHz, vornehmlidi im ersten Rufteil bzw. der ersten Hälfte des Hauptteils in

den zweiteiligen Formen um 1,0 kHz. Die zeitlidie Änderung des Frequenzaufbaus

im Rufverlauf läßt in den einteiligen Rufen ein Vorherrschen hoher Anteile in der

ersten Lauthälfte erkennen, das Einsetzen der Frequenzen am Anfang erfolgt nicht

ganz gleichzeitig, hohe kommen etwas nadi. Am Rufende enthalten die Laute im

wesentlidien nur nodi Frequenzen unterhalb 3 kHz. Der gleiche Aufbau gilt für den

Hauptteil in den zweiteiligen Formen, hier setzt sidi der Anlaut nur aus Anteilen im

Bereich von 0,2— 3 kHz zusammen. Die Frequenzverteilung im Hauptruf ist sehr

variabel und sdiwankt in den versdiiedenen Lauten zwisdien nahezu rein spektra-

lem bis überwiegend klangartigem Aufbau. Die Formanten haben eine Bogenform

mit etwas längerem, auslaufenden Sdienkel in der zweiten Rufhälfte. Ihr interner

Tonhöhenwechsel im Rufverlauf ist nidit exakt zu bestimmen, weil sie teilweise

durch spektrale Überlagerung breit verwischt sind. Der hörbare Tonhöhenunter-

schied ergibt sidi audi dadurdi, daß anfangs wesentlidi höhere Anteile am Rufauf-

bau beteiligt sind und erst oberhalb 0,5 kHz größere Amplitude erreichen, während

gegen Ende die basalsten hohe Intensität haben. Die Basalformante findet sich mit
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variierender Zusammensetzung im Bereich unterhalb 0,5 kHz und ist im zweiten

Rufteil von relativ hoher Intensität. Der Formantquotient ergibt sich mit 1:2:3: . . .

4.8.2 Weitere Lautelemente junger Leopons

Bei der Auswertung und Einordnung der Rufformen der Jungtiere ist es nach den

vorhandenen Tonbandaufnahmen nicht eindeutig, ob der Anlaut vor einem Haupt-

ruf eventuell inspirativ erzeugt ist, also einen Vorstoßer darstellt. In einigen

Hauptrufen einteiligen Aufbaus könnte der Lautbeginn vielleicht auch in der ein-

atmenden Phase artikuliert sein, im wesentlichen ist diese Rufform dann aber ex-

spirativ.

5. Vergleich der Lautrepertoires der untersuchten Arten

Der Vergleich der Lautrepertoires der einzelnen Arten erfolgt rein inventarisie-

rend ohne funktionale Aspekte, auf strukturelle Gesichtspunkte ist nur vereinzelt

eingegangen, sie sind Gegenstand späterer Ausführungen. Der übergreifende Ver-

gleich umfaßt nur die im Rahmen dieser Untersuchung behandelten Lautelemente

— also unter Ausschluß von allen Lautäußerungen im Zusammenhang agonisti-

schen Verhaltens wie Fauchen, Spucken u. a., die wohl allen Feliden gemeinsam sind.

Sofern in der Literatur für die einzelnen Arten Lautformen beschrieben sind, die im

Zusammenhang dieser Untersuchung nicht beobachtet wurden oder abweichend von

der bisherigen Auffassung eingeordnet sind, ist darauf Bezug genommen.

Einwände dahingehend, daß schon in der Einzelbesprechung nomenklatorisch im

voraus eine Gleichsetzung der mit demselben Terminus bei verschiedenen Arten ver-

sehenen Lautäußerungen vollzogen ist — also damit auch den Repertoirevergleich

bestimmt — , können auf ihre Berechtigung hin anhand der Strukturmerkmale der

Laute überprüft werden. Zudem schließt sich noch eine spezielle Homologieunter-

suchung an, die auf die strukturellen Beziehungen der einzelnen Lautelemente im

intra- und interspezifischen Vergleich eingeht.

5.1 Altersklasse VI

Bei den adulten Tieren ist ein Vergleich der Lautinventare der Arten am besten

möglich, weil hier die Materialsammlung am umfangreichsten ist. Für einzelne

Lautelemente wird aber eine genaue Einordnung auch jetzt noch nicht erfolgen kön-

nen, dies ist im jeweiligen Falle dann erwähnt.

5.1.1 Mauzen
Das Mauzen als vorwiegend leiser Laut unterschiedlicher Tonhöhe und Klanghaf-

tigkeit ist allen untersuchten Arten gemeinsam, es stellt sehr wahrscheinlich das

Grundelement aller rufartigen Lautformen der Feliden dar. Die einzelnen Arten

weisen teilweise typische Abwandlungen dieser Rufform auf; hier ist weiteres Ton-

bandmaterial notwendig, um die gesamte Variationsbreite des Mauzens inner- und

zwischenartlich zu klären. Relativ häufig sind bei einigen Arten zweiteilige Formen

dieses Lautes. Der Vogelruf des Pumas ist als zum Lautkontinuum Mauzer gehörig

anzusehen, er zeichnet sich durch seine Klangartigkeit, Tonhöhe und den erhebli-

chen internen Tonhöhenwechsel aus, ist aber stufenlos aus dem Mauzer abzuleiten.

Auch alle anderen Arten besitzen hellklingende Mauzformen, diese sind aber, im

Gegensatz zum Vogelruf beim Puma, nicht so häufig und meist auch nicht so ein-
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deutig strukturell gegenüber den übrigen Ausbildungen im Lautkontinuum Mauzen
charakterisiert.

5.1.2 Hauptruf

Der Hauptruf als intensiver mauzartiger Ruf ist allen Arten dieser Untersuchung
außer dem Löwen eigen. Der Hauptruf bildet mit dem Mauzer ein Lautkontinuum,
beide sind in einem mittleren Intensitätsbereich nicht voneinander zu trennen, stel-

len also die Extrembereiche der Intensitätsskala eines zusammenhängenden Laut-

systems dar. Die Beobachtungen zur Lautgebung des Löwen sind so zahlreich, daß
die Aussage, daß diese Art den Hauptruf nicht ausbildet, als weitgehend gesichert

anzusehen ist. Intensive Rufe des Löwen sind grundsätzlich von anderer Struktur.

Ob ein Zusammenhang zwischen der sozialen Lebensweise des Löwen und dem Feh-

len des Hauptrufes besteht, ist nicht zu entscheiden. Auf strukturelle Verschiebun-

gen im Übergang vom Mauzer zum Hauptruf ist an anderer Stelle eingegangen.

5.L3 Hauptruf mit Nachstoßelement

Außer beim Nebelparder, wo die Aussage über das Vorkommen dieser Rufform
noch weiter abgesichert werden muß, ist sie vorwiegend intensiv bei Tiger, Jaguar,

Leopard und Löwe ausgebildet; sie bildet also bei (Nebelparder), Tiger, Jaguar und
Leopard neben dem Hauptruf eine zweite, intensive Rufform, der Löwe besitzt

nur diese. Bei allen Arten kann allerdings auch in leiseren Formen ein Nachstoß-

element ausgebildet sein, beim Nebelparder ist dies noch fraglich.

5.L4 Nachstoßer

Im wesentlichen als Element strukturierter Rufreihen findet sich diese Rufform
bei Jaguar, Leopard und Löwe, alle drei Arten bilden sie aber auch einzeln im An-
schluß an einen Hauptruf mit Nachstoßelement aus, Jaguar und Leopard vielleicht

auch nach einem Hauptruf. Zwischen diesen beiden Nachstoßerformen bestehende

strukturelle Unterschiede sind an anderer Stelle besprochen. Die Ausbildung des

Nachstoßers als eigenständige Rufform ist als eine wichtige Voraussetzung zur Ent-

stehung der strukturierten Rufserien bei diesen Arten anzusehen, diese bestehen ja

im wesentlichen aus Nachstoßern; die Arten mit einer strukturierten Rufreihe bil-

den auch Nadistoßer aus und diejenigen Arten, die den Nachstoßer als eigenständige

Rufform besitzen, sind ebenso auch die einzigen mit einer strukturierten Rufreihe.

Die mehrfach in der Literatur angeführte Beschreibung von Tigerrufen (Baikov

1925 zit. n. Hemmer 1966, Brehm 1915, Mazak 1965) mit einem wiederholten

Hervorstoßen des Lautendes hat zu der Vermutung Anlaß gegeben, auch der Tiger

besitze den Nachstoßer als eigenständiges Lautelement. Hier ist Hemmers (1966)

Erwägung zuzustimmen, daß alle diese Angaben wohl auf eine gemeinsame Quelle

zurückzuführen sind (Blanford 1888— 1891 zit. n. Hemmer 1966). Die Beschrei-

bung in ihrer ursprünglichen Form könnte auch auf einen langgezogenen, aus meh-

reren Einzelrufen gekoppelten Hauptruf zutreffen, da durch den kurzfristigen In-

tensitätsabfall zwischen den Einzelrufelementen durchaus der Eindruck eines wie-

derholt hervorgestoßenen Lautes entstehen kann.

5.1.5 Vorstoßer

Vorstoßer sind als regelmäßig auftretendes Lautelement nur dem Leoparden

eigen, bei dieser Art bilden sie neben den Nachstoßern die zweite wesentliche Laut-
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form in der Rufreihenzusammensetzung. Je ein inspirativer Vorstoßer gehört zu

dem anschUeßenden, intensiveren exspirativen Nachstoßer, beide sind häufig direkt

gekoppelt und werden in einer zusammenhängenden Ein- und Ausatmungsphase

erzeugt, sind also als Laut-Einheit aufzufassen. Selten treten einzelne auch in den

strukturierten Rufreihen des Löwen jeweils vor einem Nachstoßer auf, sind aller-

dings von sehr geringer Intensität. Einige wenige Individuen bilden Vorstoßer

nahezu obligatorisch in ihren Rufreihen aus, hier sind sie dann auch intensiver. Noch

seltener als beim Löwen findet sich diese Rufform vereinzelt kaum wahrnehmbar in

strukturierten Rufreihen beim Jaguar, hier jedoch im Gegensatz zu der Anordnung

bei den beiden anderen Arten direkt im Anschluß an einen Nachstoßer; diese Art

atmet demnach lauthaft im Vorstoßer nach dem vorgehenden, intensiven exspirati-

ven Nachstoßer ein.

5.1.6 Strukturierte Rufreihe

Diese in regelmäßiger Weise aus verschiedenen Einzelrufelementen zusammenge-

setzte Lautform („Gestalt") findet sich in jeweils arttypischer Ausprägung bei Ja-

guar, Leopard und Löwe. Die Unterschiede in der Rufreihenausbildung bei den ein-

zelnen Arten und ihre eventuelle Aussage im Hinblick auf deren systematische Stel-

lung zueinander sind Gegenstand anschließender Erörterungen. In allen strukturier-

ten Rufreihen bilden Nachstoßer ein wesentliches Bauelement, ihre Ausprägung als

eigenständige Rufform ist — wie schon einmal betont — als eine Voraussetzung für

die Entstehung dieser Rufreihen anzusehen. Alle anderen Arten reihen ihre Rufe

arhythmisch, d. h. in homo- und heterotypen Lautfolgen bestehen zwischen den ein-

zelnen Lauten keine (arttypisch) regelmäßigen Abstände. Weitere arttypische Merk-

male einer gesetzmäßigen Abfolge wie Dauer und/oder relative Intensität der Ein-

zelrufe innerhalb der Lautfolgen sind ebenso nicht vorhanden. Bisweilen treten

wohl auch bei diesen Arten homotype Lautfolgen mit für einige Zeit nahezu gleich-

mäßiger Reihung und/oder Intensität bzw. Intensitätsveränderung der Einzelrufe

auf, dies jedoch weder regelmäßig noch bei mehreren Individuen einer Art in glei-

cher Form.

Auch Jaguar, Leopard und Löwe rufen manchmal arhythmische Lautfolgen un-

regelmäßiger Zusammensetzung, diese sind aber vorwiegend von geringer Intensi-

tät; bei voller Rufintensität artikulieren sie ihre jeweiligen artspezifischen struktu-

rierten Rufreihen.

Neben sicherlich allgemein verbreiteten individualspezifischen Unterschieden in

der Frequenzzusammensetzung einer Lautform und der relativen Intensitätsvertei-

lung darin finden sich bei den Arten mit strukturierter Rufreihe in deren Einzelruf-

zusammensetzung und Rhythmus wahrscheinlich zusätzliche individualkennzeich-

nende Merkmale.

5.1.7 Spezifische Lautelemente im Zusammenhang mit der Kopula

Soweit hier fehlende Beobachtungen (Nebelparder, teilweise Irbis) und Lautana-

lysen Aussagen zulassen, besitzen wohl alle Arten der Untersuchung in beiden Ge-

schlechtern jeweils spezifische Lautformen während der Kopula. Solange keine laut-

spektrographischen Auswertungen vorliegen, ist nicht zu entscheiden, wie weit es

sich hierbei wirklich um eigenständige Lautelemente oder nur — wenn vielleicht

auch typische — Abwandlungsformen anderer wie z. B. des Mauzens handelt; mög-

lich erscheint auch eine Überlagerung verschiedener Lautformen (Tembrock 1971).
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Ziemlich einheitlich setzt die Lautartikulation der Männchen wahrscheinlich im
Augenblick der vollständigen Immissio Penis ein und hält danach bis zum Ab-
springen vom Weibchen an, manchmal auch noch etwas länger. Ob männliche Pu-

mas hier eine Ausnahme bilden, ist noch nicht hinreichend geklärt. Diese Lautfor-

men sind mit einiger Sicherheit bei allen Arten Ableitungen aus dem Lautkontinuum
Mauzen/Hauptruf mit für diesen Verhaltenszusammenhang spezifischer Ausbil-

dung. Die weiblichen Tiere (auch hier fehlen Beobachtungen für Nebelparder und
Schneeleopard) äußern spezifische Lautformen meist schon bei Annäherung des

Männchens oder an dieses, die dann über die gesamte Dauer der Begattung beibe-

halten werden. Beim Abspringen des Katers schlagen sie dann mehr oder weniger

abrupt in Grollen, Fauchen u. ä. um, nachdem diese Laute, teilweise mit ansteigen-

der Intensität, manchmal schon vorher den für die Paarung typischen überlagert

waren. Der Puma steht unter den Arten dieser Untersuchung, soweit hierzu Beob-

achtungen vorliegen, einzig da, weil auch die Weibchen einen wahrscheinlich vom
Kontinuum Mauzen/Hauptruf abgeleiteten Orgasmusschrei äußern. Die während
der Kopula von den weiblichen Tieren erzeugten Laute lassen gewisse Ähnlichkei-

ten und Unterschiede zwischen den Arten erkennen. Wiederum zeigt der Puma mit

dem aus dem Schnurren und einer variablen Mauzkomponente — vorwiegend in

alternierender Abfolge — zusammengesetzten Laut eine nur bei dieser Art anzu-

treffende Ausbildung. Diese Lautform äußern die Weibchen während der gesamten

Hitzeperiode, in der Kopula mit gesteigerter Intensität, bis sie an ihrem Ende in

den Orgasmusschrei übergeht. Die Weibchen von Leopard und Löwe, beim Jaguar

ist es wahrscheinlich, besitzen das Hitzegrollen, das kontinuierlich in in- und exspi-

rativer Atemphase erzeugt werden kann; bei schwacher Ausbildung des Lautes ist

nur die letztere vorhanden. Das Hitzegrollen ist bisweilen wohl auch als Schnurren

bezeichnet worden (Hemmer 1966), Leyhausen (1956) betrachtet beide als einan-

der homolog. Zur Überprüfung dieser Aussage liegt bisher noch nicht genügend

Tonbandmaterial vor. Gegen Ende der Begattung bekommt das Hitzegrollen einen

zunehmenden Staccato-Charakter und überlagert sich u. a. mit Fauchen, bis es dann

ganz in solche Lautformen umschlägt. Der Paarungausgang bei Tigerweibchen weist

die gleichen Lautäußerungen auf, ob sie aber auch das Hitzegrollen in der bei (Ja-

guar), Leopard und Löwe beschriebenen Ausbildung besitzen, ist nach den bisher

vorliegenden Beobachtungen nicht klar und scheint eher fraglich. Die strukturelle

Beziehung zwischen dem Hitzegrollen und dem Grollen im Zusammenhang agoni-

stischer Verhaltensweisen wurde nicht untersucht, dies bleibt einer späteren Arbeit

vorbehalten.

5.1.8 Prusten

Das Prusten in seinem charakteristischen Aufbau aus mehreren zusammenhängen-

den Einzellautstößen rein geräuschhafter Qualität findet sich bei Nebelparder,

Schneeleopard, Tiger und Jaguar. Die zwischen ihnen bestehenden Unterschiede in

der Struktur dieses Lautes sind Gegenstand folgender Erörterungen. Der gegenüber

den anderen Arten auffällige Unterschied in der Häufigkeit, mit der adulte Tiger —
zumindest unter den Bedingungen der Gefangenschaftshaltung — diese Lautform

gegeneinander oder den Menschen äußern, besteht im Zusammenhang der Jungen-

aufzucht, wo die Weibchen aller vier Arten recht häufig prusten, nicht so ausgeprägt.

An Mauzen gekoppelte Prustlaute treten bei allen vier auf, wenn auch unterschied-

lich oft. Hemmer (1966) führt das Prusten auch als dem Leoparden und dem Lö-
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wen eigenes Lautelement an. Nach den Beobachtungen und Lautanalysen in dieser

Untersuchung ist dies wenig wahrscheinlich, vielmehr stellt diese Aussage eine nicht

zulässige Zusammenfassung von Lautformen, die als Prusten gedeutet werden, es

ihrer Struktur nach aber nicht sind, dar. Gleiches gilt für Reschke (1966), die auch

beim Puma ein Prusten beschreibt.

5.L9 Nieslaut

Der Nieslaut als sehr kurzer, geräuschhafter, explosiver Lautstoß, von dem meist

wenige in schneller Folge gereiht sind, kommt nur beim Leoparden vor. Hierauf

bezieht sich wahrscheinlich auch Hemmers (1966) Beschreibung des Prustens, im Ge-

gensatz zu diesem sind aber in einer Folge von Nieslauten mehrere separate Einzel-

lautstöße in nicht regelmäßiger Weise und Anzahl gereiht, während das Prusten aus

zusammenhängenden Einzellautstößen besteht und einen typischen Aufbau zeigt.

Reschke (1960) erwähnt Klopfen, Tembrock (1970) führt es im Rückgriff auf ihre

Untersuchungen ebenfalls als Lautäußerung des Leoparden an; hier handelt es sich

nach der gegebenen Beschreibung wahrscheinlich um den Nieslaut. Gleiches gilt für

das Pufting, das sich bei Schaller (1972) in einer tabellarischen Zusammenstellung

findet.

5.1.10 Puffing

Damit direkt im Zusammenhang steht das Problem des Puffing beim Löwen,

ebenfalls ein sehr kurzer, geräuschhafter Lautstoß, der meist zu einigen in schneller

Folge gereiht auftritt. Solange keine lautspektrographische Analyse dieser Lautform

vorliegt, ist es nicht möglich zu entscheiden, ob sie strukturell eine eigenständige

Ausbildung darstellt oder ob sie auch als Nieslaut einzustufen ist. Schaller (1972)

vollzieht mit seiner Verwendung des Terminus Puffing für diese Lautäußerung bei

Löwe und Leopard eine Gleichsetzung. Im Rahmen dieser Untersuchung bleibt die

begriffliche Trennung zwischen beiden unter Verwendung des von Schaller (1972)

beim Löwen eingeführten Terminus Puffing aufrechterhalten, bis aufgrund einer

Strukturanalyse dieses Lautes seine Einordnung geklärt ist. Eine weitgehende Ähn-

lichkeit ist aus dem Höreindruck von Nieslaut und Puffing deutlich-.

5.1.11 Schnurren

Dieses leise, vorwiegend kontinuierlich in in- und exspirativer Atemphase erzeug-

te Lautelement ließ sich in dieser Untersuchung nur für den Puma bestätigen. Bei

weiteren Arten ist sein Vorkommen möglich, Beobachtung und Tonbandaufzeich-

nung werden aber durch die sehr geringe Intensität des Schnurrens erschwert. Nach

Hemmer (1968) schnurren Nebelparder und Irbis ebenfalls in beiden Atemphasen,

in einer anderen Veröffentlichung (Hemmer 1966) bezeichnet er es als für den Tiger

wahrscheinlich; Jaguar, Leopard und Löwe schnurren nach seinen Angaben nur ex-

spirativ. Schaller (1972) äußert die gleiche Ansicht für Tiger, Leopard und Löwe.

Wenn beide Autoren sich teilweise dabei auf Schilderungen anderer Beobachter (u. a.

Adamson 1960) oder persönliche Mitteilungen beziehen, so scheint doch nicht ge-

sichert, daß hier bei Verwendung der Bezeichnung „Schnurren" auch jeweils dieselbe

-) Neuere Lautanalysen haben ergeben, daß sidi beide Lautäußerungen strukturell so

weitgehend entsprechen, daß eine begrifflidie Trennung nidn mehr aufrcdnzuerhalten ist.
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Lautäußerung gemeint ist, bzw. ob dieser Terminus, etwa im Vergleich mit dem
Schnurren der Hauskatze oder z. B. des Geparden, von der Lautstruktur her bei den

erwähnten Arten gerechtfertigt ist. Auf die möglichen entwicklungsgeschichtlichen

Beziehungen zwischen dem Schnurren und dem Hitzegrollen wurde schon hinge-

wiesen.

5.1.12 Gurren

Diese Lautäußerung findet sich unter den bearbeiteten Arten nur beim Puma, hier

erwähnen sie auch Reschke (1960) und Tembrock (1970), ebenso bei der Rohrkatze

(Felis chaus), der Hauskatze (Felis catus), dem Serval (Lcptailurus serval) und dem
eurasischen Luchs (Lynx lynx). Das Gurren gehört auch zum Lautrepertoire der

afrikanischen Goldkatze (Profelis aurata), der Schwarzfußkatze (Felis nigripes)

und weiterer Arten (Tonkin pers. Mitt.). Der Puma steht mit der Ausbildung dieser

Lautform somit kleineren Felidenarten nahe.

Das Gurren ist von relativ geringer Intensität und rein geräuschhaft und setzt

sich aus einer variablen Anzahl sehr kurzer Einzellautstöße und dazwischenliegen-

der Phasen geringerer Amplitude jeweils ziemlich gleichbleibender Dauer zusam-

men. Häufig ist es an Mauzen (beim Puma auch einen Vogelruf) gekoppelt.

5.1.13 Wah-wah-Laut
Der Wah-wah-Laut ist bisher in seiner Struktur noch nicht geklärt, kommt aber

von den untersuchten Arten wiederum nur dem Puma zu. Entsprechende Lautäuße-

rungen besitzen nach bisherigen Beobachtungen die afrikanische und die asiatische

Goldkatze (Profelis aurata, P. temmincki), der Karakal (Caracal caracal) und der

Jaguarundi (Herpailurus yagouaroundi) (Tonkin pers. Mitt.). Der Puma schließt

sich hierin also ebenfalls eindeutig an kleinere Felidenarten an. Der Wah-wah-Laut

ist einheitlich von geringer Intensität und rein geräuschhaft. Er ähnelt im Hörein-

druck einem einzelnen oder einem aus mehreren Elementen gekoppelten Hechelstoß.

5.1.14 Zusammenfassung

Der Überblick über die Lautrepertoires der einzelnen Arten weist einerseits ein

ziemlich einheitliches Bild auf, andererseits lassen sich aber auch deutliche Unter-

schiede in der Verteilung der einzelnen Lautformen erkennen. Das einzige allen Ar-

ten gemeinsame Lautelement — unter der Einschränkung des Untersuchungsansat-

zes — ist das Mauzen. Eine stark abweichende Zusammensetzung seines Lautinven-

tars zeigt der Puma, bei den übrigen Arten lassen sich jeweils Gruppen mit gemein-

samen und trennenden Merkmalen des Lautrepertoireaufbaus zusammenfassen. Die-

se Gruppen sind eindeutig gegeneinander abzugrenzen, aber auch jeweils durch in

der Merkmalszusammensetzung vermittelnde Arten verbunden. Die genaue Bespre-

chung dieser Unterschiede und Ähnlichkeiten und ihre systematische Bedeutung sind

Aufgabe eines anschließenden Abschnitts.

5.2 Vergleich der Lautrepertoires der Hybriden

Die Möglichkeiten dieses Vergleichs und desjenigen mit den jeweiligen Eltern-

arten sind begrenzt, weil das Tonbandmaterial für die Hybriden wahrscheinlich

nicht alle Lautformen enthält und eigene Beobachtungen zum Lautgebungsverhal-

ten weitgehend fehlen. Zudem geht es nur auf wenige Individuen zurück und auch

der Beobachtungszeitraum ist bei den einzelnen Hybriden wesentlich kürzer als bei
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jeder der Arten der Untersuchung. Gerade weil in zoologischen Gärten heute kaum
noch Bastarde zwischen den großen Katzenarten gezüchtet werden und von den

Tieren, von denen diese Tonbandaufnahmen stammen, nur noch wenige leben, er-

scheint die Auswertung dieses Materials sinnvoll.

5.2.1 Vergleich der Hybriden untereinander

Alle Aussagen hierzu stehen ebenso wie die im anschließenden Vergleich mit den

jeweiligen Elternarten unter dem Vorbehalt, daß es vorerst keine Möglichkeit gibt,

in den vorhandenen Tonbandaufnahmen zwischen den Hybriden auftretende Un-
terschiede durch Beobachtung an lebenden Tieren zu verifizieren oder diese dadurch

anderenfalls auf unzureichendes Material zurückzuführen.

5.2.1.1 Hauptruf mit Nachstoßelement

Diese vorwiegend intensive Rufform kommt bei allen drei Hybriden vor (beim

Leguar nur durch Beobachtung belegt). Tigon und Leopon bilden sie vornehmlich im

Beginn ihrer ansatzweise strukturierten Rufreihen aus, beim Leguar ist sie manch-

mal einleitender Ruf vor dessen gegliederter Ruffolge und damit in diese strukturell

integriert. Bei Tigon und Leopon treten als Abwandlungsformen des Hauptrufes

mit Nachstoßelement unter fortschreitender Reduktion des eher klangartigen An-

fangsteils und abnehmender Rufdauer — damit Übergewicht des Nachstoßelements

— auch Übergangsrufe auf, dies ebenfalls im Zusammenhang ihrer jeweiligen in

Ansätzen gegliederten Rufreihe. Bei allen Hybriden kommen Hauptrufe mit Nach-

stoßelement auch einzeln oder in kurzen, arhythmischen Lautfolgen vor.

5.2.1.2 Nachstoßer

Auch diese Rufform findet sich bei Tigon, Leguar und Leopon, jeweils als Be-

standteil der strukturierten (Leguar) bzw. ansatzweise gegliederten (Tigon, Leopon)

Rufreihe. Beim Tigon ist sie an deren Ende nur bisweilen in wenigen Exemplaren

ausgebildet, bei den anderen beiden Hybriden jedoch ihr konstitutiver Bestandteil.

Ob auch im Anschluß an einen einzelnen Hauptruf mit Nachstoßelement bei allen

Hybriden Nachstoßer ausgebildet sein können, ist nicht sicher.

5.2.1.3 Vorstoßer

Bei Leguar und Leopon ist diese inspirative Lautform geringer Intensität am
Rufreihenaufbau beteiligt, zwischen beiden Hybriden bestehen aber Unterschiede in

der relativen Lage des Vorstoßers. Beim Leopon findet er sich in der Regel vor

einem Nachstoßer oder manchmal auch vor einem Hauptruf mit Nachstoßelement,

er wird also in der einatmenden Phase vor dem anschließenden, intensiveren Laut-

element erzeugt. Die Vorstoßer des Leguars dagegen schließen sich an den vorher-

gehenden Nachstoßer im Rufreihenverlauf an, sind häufig auch direkt an diesen ge-

koppelt. Sie entstehen also in der einatmenden Phase im Anschluß an den intensive-

ren, exspirativen Nachstoßer. Selten kommt auch beim Leopon zusätzlich zum Vor-

stoßer vor dem Nachstoßer noch ein weiterer im Anschluß daran vor. Ist der Vor-

stoßer beim Leguar zwischen zwei Nachstoßern ausgebildet, so zeigt er dennoch im-

mer deutliche Anlehnung an den vorhergehenden Laut. Bei beiden Hybriden sind

Vorstoßer und in der dazugehörigen exspirativen Atemphase erzeugter Nachstoßer

als Laut-Einheit anzusehen.
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5.2.1.4 Rufreihe strukturierte Rufreihe

Von einer strukturierten Rufreihe ist als regelmäßig „arttypisdi" aufgebauter

Lautgestalt mit voller Berechtigung nach dem vorliegenden Material und den Beob-

aditungen nur beim Leguar zu spredien. Tigon und Leopon haben Ruffolgen, die

deutliche Ansätze einer Ausbildung in dieser Richtung hinsichtlidi der sie zusam-

mensetzenden Einzelrufformen, ihrer Abfolge, der Veränderung der Ruf- und Pau-

senlängen im Verlauf der Rufreihe sowie ihrer internen Intensitätsverteilung auf-

weisen; dies ist beim Leopon deutlicher als beim Tigon. Bei allen Hybriden bildet

die jeweilige Rufreihe die vorherrsdiende, intensive Lautäußerung. Sie können aber

auch alle in den Rufreihen auftretenden Rufformen in Lautfolgen arhythmisdien

und unregelmäßigen Aufbaus reihen.

5.2.2 Vergleidi mit den Lautrepertoires der jeweiligen Elternarten

Bisher sind Untersuchungen mit Angaben zur Lautgebung von Hybriden im we-

sentliclien auf Orthoptera (z. B. Hörmann-Heck 1957, Perdeck 1958), Anura

(BoGERT 1960) und Aves (z. B. Hinde 1956, Lade and Thorpe 1964) beschränkt.

Trotz allgemein großer Variabilität in der Merkmalsausprägung ist diese im Ver-

gleidi zu den Elternarten doch meist intermediär, Tembrock (1966) vermutet bei

einem Gnubastard eine eher matrokline Vererbung.

5.2.2.1 Vergleich Tigon mit Tiger und Löwe
Soweit das Lautrepertoire des Tigons überhaupt erfaßt ist, zeigt sich, daß die in-

tensive Rufform der beiden Elternarten, der Hauptruf mit Nachstoßelement, audi

bei ihren Hybriden ausgebildet ist. Wie beim Löwen (und Tiger) können auch leisere

Rufe ein Nadistoßelement aufweisen, dabei ist dann der relative Anteil der beiden

untersdiiedlidi strukturierten Lautteile sehr variabel. Wie beim Löwen fehlt wahr-

scheinlidi der intensive mauzartige Hauptruf. Nachstoßer hat der Tigon ebenfalls

nur mit der Elternart Löwe gemeinsam, sie sind bei ihm allerdings relativ selten. Die

ansatzweise strukturierte Rufreihe des Tigons zeigt in ihrem Aufbau deutliche An-

klänge an die Ausbildung der strukturierten Rufreihe des Löwen. Unklar ist, ob

diesem Hybriden Mauzlaute fehlen, in den Tonbandaufnahmen sind sie nidit be-

legt. Wahrscheinlidi sind sie relativ selten. Leyhausen (1950) betont in seiner spe-

ziellen Untersuchung ausdrücklich, daß Tigons das Prusten nicht ausbilden. Ohne
auf die Strukturmerkmale der Rufformen des Tigons einzugehen, zeigt sidi in der

Zusammensetzung seines Lautrepertoires eine engere Beziehung zur mütterlidien

Elternart, dem Löwen. Die Elternarten untersdieiden sich ganz wesentlidi im Feh-

len von Nadistoßer und strukturierter Rufreihe beim Tiger, beide sind zumindest

in Ansätzen beim Tigon vorhanden. Die Spekulation über die Ausbildung weiterer

Lautformen einer der Elternarten bei diesen Hybriden ist so lange wenig sinnvoll,

wie keine weitere Gelegenheit besteht, an den Tieren spezielle Beobaditungen

durchzuführen.

5.2.2.2 Vergleich Leguar mit Leopard und Jaguar

Es ist ncdi einmal zu betonen, daß alle Aussagen bei diesen Hybriden auf ein ein-

ziges Tier zurückgehen; dies könnte angesidits der bei den anderen Bastarden be-

stehenden erheblidien interindividuellen Varianz im Lautgebungsverhalten schon

von Bedeutung sein. Im Beobaditungszeitraum ließen sidi die bei beiden Elternar-

ten vorhandenen Mauzer und Hauptrufe beim Leguar nicht feststellen. Der Haupt-
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ruf mit Nachstoßelement ist wie bei Jaguar und Leopard bisweilen als einleitender

Ruf einer strukturierten Rufreihe ausgebildet, beim Leguar aber wohl ähnlich selten

wie auch bei der Elternart Leopard. Nachstoßer bilden bei diesem Hybriden ebenso

wie bei beiden Elternarten das wesentliche Element der Rufreihenzusammenset-

zung. In ihr treten mit einer Regelmäßigkeit und relativen Intensität, die dem Leo-

parden nahekommt, Vorstoßer auf. Andererseits entspricht die Anordnung dieser

Rufform zum dazugehörigen exspirativen Nachstoßer der in den Rufreihen des Ja-

guars — Vorstoßer sind an den vorhergehenden Nachstoßer anschließend ausgebil-

det, oft direkt an diesen gekoppelt.

Die strukturierte Rufreihe ist beim Leguar wie bei beiden Elternarten die vor-

herrschende intensive Lautäußerung; sie steht in ihrem Aufbau (Einzelrufzusam-

mensetzung und -anzahl, Rhythmusbild mit alternierender Rufabfolge) der Rufrei-

he des Leoparden näher, von der Schnelligkeit des Rhythmus eher der des Jaguars.

Prusten wie beim Jaguar oder Nieslaut wie beim Leoparden oder eine ähnliche

Lautäußerung waren beim Leguar nicht festzustellen. Dieser Hybride zeigt in der

Ausbildung seiner Lautgebung einerseits deutliche Anlehnung an die väterliche El-

ternart, den Leoparden, ist in weiteren Merkmalen eher intermediär, in anderen

aber auch deutlich dem Jaguar angenähert.

5.2.2.3 Vergleich Leopon mit Leopard und Löwe
Wieder ist das Mauzen als beiden Elternarten eigene Lautform nicht belegt, es

fehlt auch der intensive Hauptruf, wie der Leopard ihn besitzt. Als vorwiegend in-

tensiver Ruf ist der Hauptruf mit Nachstoßelement beim Leopon wie bei Leopard

und Löwe ausgebildet, entsprechend vor allen Dingen der letzten Elternart können

aber auch leisere Rufe ein Nachstoßelement aufweisen. Nachstoßer sind wie bei bei-

den Elternarten eine Rufform im Zusammenhang der Rufreihe, können aber auch

einzeln auf einen Hauptruf mit Nachstoßelement folgen. Ein weiteres Element der

Rufreihenzusammensetzung beim Leopon sind Vorstoßer; diese Rufform ist in ihrer

regelmäßigen Ausbildung und relativen Intensität leopardenmäßig, ihre Anordnung

im Zusammenhang mit dem anschließenden Nachstoßer entspricht der, wie sie Löwe

und Leopard gemeinsam eigen ist. Vorstoßer vor einem Hauptruf mit Nachstoßele-

ment finden sich nur bei den Hybriden, ebenso vor Übergangsrufen; die Ausbildung

dieser Abwandlungsform des Hauptrufes mit Nachstoßelement ist löwenmäßig. In

seltenen Fällen ist vor und nach einem Nachstoßer je ein Vorstoßer gekoppelt, was

bisher von keiner der beiden Elternart bekannt ist. Die Rufreihe ist die vorherr-

schende intensive Lautäußerung der Leopons, sie ist nicht ganz regelmäßig in ihrem

Aufbau, zeigt aber deutliche Ansätze zur Strukturierung hinsichtlich der an ihrer

Zusammensetzung beteiligten Rufformen, ihrer Abfolge, des internen Intensitäts-

verlaufs und der Veränderung der Ruf- und Pausenlängen in ihrem Ablauf. Die

Anzahl der Einzelrufe ist relativ gering wie beim Leoparden, von ihrer Zusammen-

setzung und dem Intensitätsverlauf entsprechen die Rufreihen alter Leopons mehr

denen des Löwen; jüngere, aber schon adulte Tiere rufen bisweilen auch nahezu rein

leopardenmäßig-^ Weder der Nieslaut des Leoparden noch das Puffing des Löwen

oder eine ähnliche Lautform findet sich im vorhandenen Tonbandmaterial für den

^) Tonbandaufnahmen von Rufserlen der Leopons, die nach Abschluß des Manuskripts

aufgezeichnet wurden, zeigen, daß auch in höherem Alter eher löwen- und leopardenmäßige

Serien auftreten.
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Leopon belegt. Weibliche Leopons äußern in der RoUigkeit ein in- und exspirativ

erzeugtes Hitzegrollen entsprechend beiden Elternarten, über die Lautäußerungen

von Männchen und Weibchen während der Paarung ist keine Aussage möglich.

Insgesamt ergibt sich für den Leopon eine intermediäre Zusammensetzung des

Lautrepertoires. Vereinzelt können Lautelemente auch in einer Anordnung auftre-

ten, die bisher von keiner der beiden Elternarten bekannt ist. Im Verlauf der Ent-

wicklung verändern sich Merkmale der Lautgebung auch noch nach der Geschlechts-

reife, so daß in einzelnen in verschiedenem Alter eine größere Ähnlichkeit zu der

einen und später der anderen Elternart zu beobachten ist.

5.2.3 Zusammenfassung

Alle Hybriden haben einander recht ähnliche Lautrepertoires, sie erscheinen ge-

genüber den der jeweiligen Elternarten in der Anzahl ihrer Elemente reduziert; die

zweite Aussage ist aber angesichts des mit ziemlicher Sicherheit nicht vollständigen

Tonbandmaterials zu relativieren. Die vorherrschende Lautäußerung ist jeweils eine

intensive Rufreihe, beim Leguar regelmäßig strukturiert, bei Tigon und besonders

Leopon mit deutlichen Ansätzen in diese Richtung. Während die jeweiligen Eltern-

arten von Leguar und Leopon beide strukturierte Rufreihen ausbilden, ist es beim

Tigon nur die mütterliche, der Löwe, der Tiger besitzt nur arhythmische Ruffolgen.

Innerhalb der Rufreihen der Hybriden treten die Einzelrufformen auf, die auch bei

einer oder beiden Elternarten an deren Aufbau beteiligt sind. Die Rufreihenausprä-

gung weist außer beim Tigon — hier können ja nur bei Ansätzen zu einer regelmä-

ßigen Ausbildung löwenmäßige Elemente eingehen — insgesamt intermediären

Charakter auf, läßt jedoch auch teilweise wechselnde vorherrschende Anlehnung an

eine der beiden Elternarten erkennen.

Das durchgehende Fehlen von Mauzern bei allen drei Hybriden dürfte auf die

begrenzte Materialsammlung zurückzuführen sein, wahrscheinlich sind diese Laute

auch recht selten. Gleiches gilt für die Intensiven Hauptrufe, die mit den Mauzern

ein Lautkontinuum bilden und ja bei allen Elternarten außer beim Löwen ausgebil-

det sind. Die laute Rufform aller Hybriden ist entsprechend ihren jeweiligen El-

ternarten der Hauptruf mit Nachstoßelement, meist im Zusammenhang der Ruf-

reihe; beim Leguar ist er wohl ähnlich selten wie beim Leoparden. Bei allen drei

Hybriden finden sich Nachstoßer als Elemente der Rufreihenzusammensetzung,

beim Tigon allerdings nur vereinzelt. Bei allen Elternarten außer dem Tiger, der sie

nicht besitzt, bildet diese Rufform ebenfalls einen entsprechenden Bestandteil des

Rufserienaufbaus. Vorstoßer als weiteres Lautelement innerhalb der Rufreihe fin-

den sich nur bei den Hybriden, bei denen der Leopard als eine der Elternarten be-

teiligt ist, nämlich Leopon und Leguar, allerdings in unterschiedlicher Orientierung

zum dazugehörigen, in der gekoppelten Exspirationsphase erzeugten Nachstoßer —
beim Leopon in der Regel davor, beim Leguar daran anschließend. Spezifische Laut-

formen im Zusammenhang der Kopula sind nur bei weiblichen Leopons belegt, de-

ren Hitzegrollen in seiner Ausbildung dem beider Elternarten entspricht. Für keinen

der drei Hybriden ist einer der Laute aus der Gruppe Prusten/Nieslaut/Puffing —
in Anlehnung an die jeweiligen Elternarten — nachgewiesen. Ob dies auf die Sel-

tenheit und/oder geringe Intensität dieser Laute, die eine Beobachtung erschwert

haben könnte, zurückzuführen ist oder sie wirklich fehlen, ist nicht zu entscheiden.

Zumindest für den Leopon sind Nieslaut des Leoparden und Puffing des Löwen als

Grundlage von den beiden Elternarten her strukturell sehr ähnlich, bei den anderen
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Hybriden bestehen hier jedoch größere Unterschiede zwischen den betreffenden

Lautformen der jeweiligen Elternarten.

Zwar weisen alle Bastarde in ihrer Lautgebung im Vergleich mit den jeweiligen

Elternarten insgesamt intermediäre Merkmalsausprägungen und -Zusammensetzung

auf, jedoch mit im Einzelmerkmal häufig deutlicherer Anlehnung an eine der bei-

den. Dies kann wie z. B. in der strukturierten Rufreihe des Leguars in verschiedenen

Struktureigenschaften derselben Lautform (hier Vorstoßer) einmal die eine und in

einer weiteren die andere sein. Nur beim Leopon sind bisweilen Lautelemente in

einer gegenseitigen Anordnung ausgebildet, die von keiner der beiden Elternarten

bisher bekannt ist.

5.3 Vergleich des Ablaufs der Ontogenese der Lautge-
bung bei den einzelnen Arten unter Einschluß des

L e o p o n s

Der Vergleich der Lautrepertoires der einzelnen Arten im Verlauf ihrer jeweili-

gen Ontogenese erfolgt „horizontal", innerhalb einer Altersklasse alle Arten über-

greifend, soweit Belegmaterial vorhanden ist, in der Zusammenfassung findet sich

dann ein „vertikaler" Vergleich der Stimmentwicklungen. Berücksichtigt sind nur

die Lautformen, die lautspektrographisch erfaßt oder zumindest durch Beobachtun-

gen bestätigt sind. Wegen des unterschiedlichen Umfangs des bei den einzelnen Ar-

ten vorliegenden Materials und seiner teilweisen Diskontinuität im Entwicklungs-

ablauf werden sich in den anschließenden Ausführungen einige Lücken ergeben. Der

Leopon ist nur in der Altersklasse IV aufgeführt, da nur hier Tonbandaufnahmen

vorhanden sind.

Die Aufgabe dieser Untersuchung kann es von ihrem Ansatz her nur sein, einen

Vergleich strukturell eindeutig definierter und nachgewiesener Lautformen vorzu-

nehmen. Eine Zusammenstellung zum hypothetischen Verlauf der Stimmentwick-

lung aller Arten schließt sich an.

5.3.1 Altersklasse I

In den ersten Lebenstagen besitzen alle Arten nur eine vorwiegend intensive Ruf-

form, das geräuschhafte Quarren, für Nebelparder und Irbis ist wegen fehlender

Beobachtungen noch keine Aussage möglich. Hierbei handelt es sich wahrscheinlich

unter Säugern um ein sehr weit verbreitetes Merkmal, denn auch beim Menschen ist

das Schreien die vorherrschende Lautäußerung der ersten Lebenswochen (Wolff

1969). Nach den bisherigen Beobachtungen durchläuft das Quarren auch innerhalb

der Altersklasse noch Veränderungen, und wohl mit der dritten Lebenswoche, viel-

leicht auch schon früher, ist als weitere Lautform das Mauzen ausgebildet. (Der Vo-

gelruf des Pumas ist mit in das Lautkontinuum Mauzer einbezogen). Weiteres Ton-

bandmaterial mit einer kontinuierlich belegten Stimmentwicklung in dieser Alter-

stufe bei mehreren Arten wird zeigen, wie weit die bisherige Abgrenzung der Al-

tersklasse I auf die ersten drei Lebenswochen aufrechterhalten bleiben kann.

5.3.2 Altersklasse II

Das Quarren bleibt als vorwiegend intensive Rufform geräuschhaften Charak-

ters erhalten und ist bei Nebelparder, Tiger, Jaguar und Leopard belegt, für den

Irbis fehlen in diesem Alter jegliche Beobachtungen; bei Puma und Löwe läßt dieses

Lautelement sich nicht weiter bestätigen. Als neue Lautform von klangartiger Qua-
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lität und geringer Lautstärke tritt jetzt durchgehend das Mauzen auf, für den Ja-

guar fehlt hierzu Material. Das Mauzen des Löwen ist im Gegensatz zu den übri-

gen Arten eher spektral und kommt auch in lauten Formen vor. Quarren und Mau-
zen bilden miteinander eine große Vielfalt von Misch- und Übergangsformen. Die

Beziehung dieser beiden Rufformen bzw. ihre gegenseitige mögliche Ableitung wer-

den auf der Grundlage eines umfangreicheren Materials Gegenstand einer weiteren

Untersuchung sein. Sicher ist, daß der Intensitätsunterschied zwischen beiden auch

Einfluß auf die jeweiligen Strukturmerkmale hat. Dies wird besonders deutlich in

Rufen, innerhalb derer mit wechselnder Intensität ein mauzartiger Aufbau in den

leiseren Phasen und eine Quärr-Struktur in den lauten Phasen parallel einhergeht.

Welche anderen Faktoren und in welchem Maße an der Entstehung des Mauzens

ungefähr in der dritten Lebenswoche beteiligt sind und im weiteren Verlauf der

Stimmentwicklung seinen charakteristischen Strukturunterschied zum Quarren be-

dingen, ist vorerst nicht zu entscheiden.

5.3.3 Altersklasse III

In dieser Altersklasse ist das Mauzen bei allen Arten der Untersuchung nachge-

wiesen, es bleibt eine klangartige Rufform geringer Lautstärke, beim Löwen kom-

men auch relativ intensive Formen vor, ebenso Mauzer mit weitgehend spektraler

Frequenzverteilung. Das weiterhin intensive, geräuschhafte Quarren findet sich nur

noch bei Tiger und Jaguar belegt, ebenso auch beim Irbis, dessen vorhergehende

Stimmentwicklung nicht bekannt ist. Bei diesen Arten gibt es jeweils vielfältige

Zwischenformen beider Laute, auch hier ist eine intensitätsabhängige Beziehung zu

beobachten. Gegen Ende des ersten Lebenshalbjahres tritt — bisher nur für den Ti-

ger bestätigt — als weitere Rufform der intensive Fiauptruf auf. Er läßt vom Laut-

charakter deutliche Anlehnung an Mauzer erkennen. Ob und eventuell wie er aber

direkt aus diesen abzuleiten ist und welche Faktoren diese Entwicklung — neben

einer Intensitätssteigerung — bestimmen, ist anhand des vorliegenden Materials

nicht gesichert zu klären.

5.3.4 Altersklasse IV
Das zweite Lebenshalbjahr ist bei den einzelnen Arten in ihren Lautäußerungen

bisher nur unzulänglich erfaßt, so daß der vergleichende Überblick ziemlich lücken-

haft bleiben muß. Nach den bisherigen Beobachtungen nimmt allerdings auch die

allgemeine Ruffreudigkeit der Jungtiere in diesem Alter gegenüber den vorherge-

henden Entwicklungsstadien ab. Das zunehmend dunklere Mauzen (incl. Vogelruf)

ist bei Puma, Nebelparder, Tiger und Löwe belegt, ebenso bildet es der Leopon aus

(nur in dieser Altersklasse ist Tonbandmaterial mit Stimmäußerungen von Jungen

dieser Fiybriden vorhanden). Sie besitzen zudem die intensiven Fiauptrufe, die wie-

derum deutliche Zusammenhänge mit dem Mauzen aufweisen. Der Fiauptruf ist bei

keiner der Arten dieser Untersuchung in der Altersklasse IV aufgezeichnet worden.

Erstmals tritt in diesem Entwicklungsabschnitt eine weitere vorwiegend intensive

Rufform, der Hauptruf mit Nachstoßelement, auf; sie ist bisher bei Tiger und Löwe

ungefähr mit dem zehnten Lebensmonat nachgewiesen. Obwohl auch diese Rufe mit

ihrem mauzartigen Charakter Verbindungen zum Lautkontinuum Mauzen —
Fiauptruf erkennen lassen, stellt das interne Nachstoßelement als zweite Rufhälfte

einen strukturellen Neuerwerb dar, der sie deutlich von den beiden anderen unter-

scheidet. Der Löwe bildet wahrscheinlich auch während seiner Jugendentwicklung

keine Fiauptrufe aus.
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5.3.5 Altersklasse V
In dieser Altersstufe gilt die gleiche Einschränkung wie in der vorhergehenden;

das Tonbandmaterial ist für einige Arten recht spärlich oder fehlt ganz, nicht zu-

letzt auch deshalb, weil die heranwachsenden Tiere zunehmend weniger lautge-

bungsfreudig sind. Wie weit es sich bei dieser Beobachtung um eine gefangen-

schaftsbedingte Erscheinung handelt, ist nicht abzuschätzen. Es ist nicht auszuschlie-

ßen, daß hier eine stammesgeschichtliche Anpassung mit Schutzfunktion für die her-

anwachsenden Tiere vorliegt, die noch nicht geschlechtsreif und sozial „vollwertig",

aber bei einigen Arten schon weitgehend selbständig sind.

Das Mauzen als leise, klangartige Lautäußerung ist bei allen Arten außer beim

Löwen und Puma mit Tonbandaufnahmen belegt, bei diesen beiden jedoch auch

durch Beobachtungen gesichert. Der intensive Hauptruf findet sich beim Schnee-

leoparden und wurde auch beim Tiger festgestellt, bei weiteren Arten fehlen Beob-

achtungen. Den vorwiegend intensiven Hauptruf mit Nachstoßelement bilden Ja-

guar, Tiger und Löwe aus, bei den beiden letztgenannten Arten konnte er aber nicht

auf Tonband aufgezeichnet werden, für Leopard und (Nebelparder) liegen hierzu

keine Bestätigungen vor. Ein weiteres Lautelement geringer Intensität, das erstmals

in dieser Altersstufe ausgebildet ist, ist der separate Nachstoßer, der bisher nur beim

Jaguar mit Tonbandaufnahmen belegt ist. Er ist als eigenständige Rufform in An-

schluß an einen Hauptruf mit Nachstoßelement ausgebildet und strukturell eindeu-

tig definiert. Die Ableitung des separaten Nachstoßers und seiner spezifischen

Strukturmerkmale sind Gegenstand anschließender Erörterungen, soweit sich diese

Zusammenhänge im Augenblick erschließen lassen. Die Ausbildung dieser Rufform

ist auch ontogenetisch als eine Voraussetzung für die Entstehung der strukturierten

Rufreihen bei Jaguar, Leopard und Löwe, die sich zu einem wesentlichen Teil aus

Nachstoßern zusammensetzen, anzusehen. Auf die strukturelle Beziehung zwischen

dem separaten Nachstoßer und dem Nachstoßer als Element der gegliederten,

rhythmischen Rufserie wird im folgenden eingegangen. Die strukturierte Rufreihe

tritt wahrscheinlich in voller Ausbildung nicht vor dem dritten Lebensjahr auf,

beim Löwen vielleicht noch später. Vorstoßer, als obligatorische Lautfom vornehm-

lich beim Leoparden, sind wohl nicht vor Ablauf des zweiten Lebensjahres ausge-

bildet.

5.3.6 Weitere Lautelemente im Verlauf der Ontogenese

Die Lautäußerungen, die bei den jeweiligen Arten nur vereinzelt im Verlauf der

Stimmentwicklung beobachtet werden konnten, allerdings wohl auch keine großen

strukturellen Veränderungen durchlaufen, seien hier zusammenfassend besprochen.

Da ist einmal die Gruppe der Laute Gurren (Puma), Prusten (Nebelparder, Irbis,

Tiger, Jaguar), Nieslaut (Leopard) und Puffing (Löwe); nur bei Nebelparder und

Tiger sind hier bisher lautspektrographische Analysen der Laute der Jungtiere mög-

lich. Soweit nach dem vorhandenen Material eine Aussage zulässig ist, macht das

Prusten im Verlauf der Ontogenese beim Nebelparder nur einen geringfügigen

Wandel in seinem Aufbau durch. Beim Tiger treten hierin strukturelle Verschicbun-

gen auf, die an anderer Stelle behandelt sind. Für die jeweiligen Lautelemente der

anderen Arten ist eine relative Konstanz ihres Aufbaus während der Jugendent-

wicklung wahrscheinlich, strukturelle Veränderungen sind allerdings nicht ausge-

schlossen.

Der Klärung der Frage, wann diese Lautformen bei den einzelnen Arten im Ver-
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lauf der Entwicklung auftreten, steht im wesentlichen ihre sehr gernij^e Intensität

entgegen, die es bei jungen Tieren wohl unmöglich macht, einige von ihneji über eine

l;ntfernung von mehr als ca. 0,5 m wahrzunehmen. Ks erscheint möglidi, daß die

jeweiligen Laute bei allen Arten schon im Verlauf der Altersklasse I entwid^elt sind,

vielleicht nach der ÜHnung der Augen; interspezifische Unterschiede in ihrer Häu-
figkeit in diesen frühen und späteren fjitwicklungsstadien sind sicher vorhanden.

Das Schnurren ist nur bei jungen Pumas belegt, auch hier ließ es sidi erst recht

spät im Verlauf der Jugendentwicklung erstmals eindeutig feststellen; der wesentli-

che Grund dafür dürfte wiederum in der sehr geringen Intensität dieser Lautäuße-

rung zu sehen sein. Sie ist wahrscheinlich schon sehr früh im Verlauf der Ont<^)genese

ausgebildet, ob sie aber auch den anderen Arten dieser Untersuchung — zumindest

im Jugendstadium — zukommt, ist nicht geklärt. Ewi;r (1973) meint, die Jungen

schnurrten beim Saugen und dieses Merkmal sei „ . . . common amongst the leli-

dae" (S. 333). Zur Klärung dieses Sachverhalts sind weitere, eingehende Untersu-

chungen vorgesehen.

Der Wah-wah-Laut als nur dem Puma unter den Arten dieser Arbeit eigene

Lautäußerung ließ sich bei Jungtieren bisher nicht beobachten, was ebenfalls auch

auf seiner geringen Intensität beruhen könnte, wiederholt äußerten ihn jedoch sub-

adulte Tiere.

Die strukturierten Rufreihen bei Jaguar, Leopard und Löwe sind in ihrer vollen

'arttypischen Ausbildung wohl bei Männchen und Weibchen nicht vor der Ge-
schlechtsreife vorhanden. Alle Lautfolgen jüngerer Tiere sind unregelmäßig und

arhythmisch in ihrem Aufbau, auch wenn sie ab dem zweiten Lebensjahr schon

die Rufformen enthalten, aus denen sich bei den adulten Tieren die strukturierten

Kufreihen zusammensetzen. Beim Löwen treten schon recht früh Ansätze in dieser

Richtung auf, wenn sich die Jungtiere am Chorgebrüll der Alttiere beteiligen. Ob
hierin Unterschiede zwischen Männchen und Weibchen bestehen, ist nicht gesichert;

allgemein erscheinen aber männliche Jungtiere aller untersuchten Arten in diesem

Alter etwas ruffreudiger als die weiblichen.

Die speziellen Lautformen im Zusammenhang der Kopula und in der Rolligkeit

der Weibchen (Hitzegrollenj sind erst mit der Geschlechtsreife ausgebildet, die bei-

den Komponenten des zusammengesetzten Rolligkeitslauts der Pumaweibchen als

Linzellaute schon vorher, treten aber erst dann in dieser gekoppelten Lorm auf.

5.3.7 Zusammenfassung

Trotz einiger Einschränkungen wegen der nicht bei allen Arten vollständig beleg-

ten Stimmentwicklung lassen sich aus dem vorhandenen Material doch einige allge-

mein vergleichende Aussagen ableiten.

Im ersten Lebenshalbjahr besteht bei allen Arten eine große Einheitlichkeit in den

rufartigen Lautformen. In den ersten I^ebenstagen besitzen alle nur eine Rufform,

das Quarren. Dieses ist wahrscheinlich auch das einzige Lautelement, das im Verlauf

der weiteren Entwicklung wieder verlorengeht, bei den einzelnen Arten wohl in

einem unterschiedlichen Alter. Mauzer, die ja auch gemeinsamer Bestandteil der

Lautrepertoires der adulten Tiere sind, sind schon frühzeitig ausgebildet, so um die

dritte Lebenswoche. Die Laute der Gruppe Gurren (Puma), Prusten (Nebelparder,

Irbis, Tiger, Jaguar), Nieslaut (Leopard; und Puffing (Löwe) sind eventuell schon

während der ersten Lebenswochen vorhanden und machen bei einigen Arten im

weiteren Verlauf der Entwicklung nur noch geringfügige strukturelle Veränderun-
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i;cn durch. Cilcichcs gilt lür das Schnurren des Puni.is und cxcniucll weiterer Arten.

Ab der AlterskKisse 111/ IV tritt neben das Mauzen mindestens eine neue, intensive

Rufform an die Stelle des Quärrens oder intensiver Mauzer; dies ist bei Tiger und

Löwe durdi Tonbandaufzeiehnungen belegt, bei den anderen Arten fehlen bisher

entspredicnde Aufnahmen und Beobachtungen. Die rut artigen 1.autformen sinken

im ersten Lebenshalbjahr — audi später noch, wenn audi weniger deutlidi — fort-

schreitend in ihrer Tonhöhe ab. Wahrscheinlich findet während der ersten Wodicn

nach der Geburt ein Anstieg hierin statt (s. Abb. 323), erst danadi erfolgt der Ab-

fall. Dieser ist bei den einzelnen Arten verschieden, sowohl was den durchlaufenden

Tonhöhenwechsel als audi den zcitlidien Verlauf dieser Veränderung angeht. Die

vcrsdiiedenen Rufformen gleidialtriger Jungtiere derselben Art haben in der Regel

zumindest die Lage der Frequenzanteile mit der größten Amplitude im Rufaufbau

gemeinsam. Hierin bisweilen auftretende Unterschiede sind anhand des augenblick-

lidi vorhandenen Tonbandmaterials nicht zu deuten. Nach den bisherigen Auswer-

tungen scheinen unter gleichaltrigen Jungtieren die Männchen Rute geringerer Ton-

höhe als die Weibchen auszubilden. Bei weitgehend gleicher I-rec-iuenzzusammenset-

zung der Rufe in beiden Gesdileditern ist dies auf eine untersdiiedlidie relative In-

tensitätsverteilung innerhalb ihres Aufbaus zurückzuführen. Derartige Unterschie-

de dürften im wesentlichen din-ch CrölNcnunterschiede der Jungtiere mit bedingt

sein.

Im Hinblick auf das Lautrepertoire der adulten Tiere ist es ziemlidi wahrschein-

lidi, dals bei allen Arten mit dem F.rreichen des zweiten Lebensjahres die meisten

Laute ausgebildet sind. Ls wird in weiteren Beobaditimgen und Analysen zu über-

prüfen sein, ob später nur noch diejenigen Lautelemente neu auftreten, die direkt im

Zusammenhang mit dem Paarungsablauf der Tiere stehen (Hitzegrollen u. a.). l'ür

den Puma und den Nebelparder liegen in den entspredienden Altersstufen nidit ge-

nügend Aufnahmen und Beobachtungen vor, um entscheiden zu können, ab wann

bei der ersten Art der Hauptruf und bei der zweiten der Hauptrut mit Nadistoß-

element auftritt. Line deutliche Ausnahme von dem vorher geschilderten Entwick-

lungsgang bilden die Arten Jaguar, Leopard und Löwe mit ihren jeweiligen struk-

turierten Rufreihen und dem Nachstoßer als deren wesentlidiem Bauelement sowie

dem VorstolkM-. Der separate Nachstolser ist als eigenständige Rutiorm wohl nicht

vor der Altersklasse V vorhanden, die strukturierte Rufreihe in ihrem vollen art-

typisdien Aufbau wohl nicht \ or dem dritten Lebensjahr nach Eintritt der Ge-

sdileditsreife, bei männlidien Löwen exentuell nodi später. Tumbrock (1970) führt

in einer tabellarischen 7Aisammenstellung den Nadistoßer als Lautelement des Lö-

wen sdion vor dem fünften Lebensmonat an. Hier ist es aber sehr wahrscheinlich,

daß dieser Terminus auf den mandimal explosiv nachgestolsenen Mauzer-Haupttell

im Anschluß an den leisen Anlaut in der zweiteiligen Ausbildung dieser Lauttorm

angewandt wurde. Line derartig frühe Entstehung des Nadistoßers ist nach allen

Befunden der vorliegenden Untersuchung ziemlidi sicher auszuschließen. Die Rei-

henfolge der Ausbildung von (separatem) Nachstoßer und strukturierter Rutreihe

im Verlauf der Stimmentwicklung weist auch darauf hin, dals diese Rut form bei

den drei Arten sidierlidi eine Voraussetzung für die Entstehung der strukturierten

Rufserien bildet.

Der spezifische Verlauf der Ontogenese in der Abfolge des Auftretens der einzel-

nen Lautformen bei den verschiedenen Arten und die Unterschiede in den Repertoi-

res der Jungtiere sind Cicgenstand anschlielsender l'rörterungen, ebenso ein Struk-
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turverglc'ich der Lauiclcmciilc und ihre Veränderung im l-ntwicklungsablauf. i'-in

von den übrigen Arten in dieser Untersuchung deutlich abweichender Verlauf der

Ontogenese, wie er x. ß. für den Puma in einigen Lautäußerungen möglich er-

scheint, ist in seinen Zusammenhängen erst anhand noch umfangreicheren Tonband-
materials auch von weiteren Arten zu klären.

In den wenigen bisher vorliegenden Untersudiungen, die bei Säugern die Ontoge-
nese der Lautgebung mit berücksichtigen (Ei'i'LE 1968, Gossow 1970J, sind einige

i^arallelen zu den vorher gesdiilderten Zusammenhängen bei den Feliden deuilidh.

6. Homologicunlcrsuchung

Die Anwendbarkeit der von Kj-.mane (1952) für vergleichend morphologisch-

anatomische Untersuchungen aufgestellten Homologiekriterien auf Verhaltens-

strukturen behandeln Bai-rknos (1958) und Wickler (1961, 1965, 1967)1 Beson-

ders Ti-.MiiRocK (1960 a, b, 1962, 1963 a, b, 1967) befaßt sich mit dem Problem

der Homologisierung von Lautäußerungen bei Säugern. Gossows (1970) Kritik

an den Ausführungen Tembrocks (1960 b), in denen dieser praktisch ein auch funk-

tional bestimmtes Lagekriterium für Laute im Zusammenhang von regelmäßigen

Vcrhaltensabläufen einführt, ist berechtigt. Dagegen ist die Aussage Gossows

(1970), daß das Lagekriterium sensn strictu in der Ethologie gar nicht anwendbar
sei, zu weitgehend. Bei Lautäußerungen kann es mit voller Berechtigung dann her-

angezogen werden, wenn in arttypischer Weise ausgebildete, regelmäßig aus ver-

sdiiedenen Lautformen zusammengesetzte Lautfolgen („Gestalten") vorliegen, was

audi Tembrock (1960 b) betont. Die Vorstellungen Würdingers (1970), wonadi das

Lagekriterium auch für die ideale Abfolge von Lauten in einem Ablauf von Hand-
lungsbereitschaft Gültigkeit besitzt, sind ebenso wohl teilweise funktional be-

stimmt. Das Lagekriterium ist bei den hier untersuchten Feliden nur begrenzt an-

wendbar, soweit strukturierte Rufreihen ausgebildet sind, die sich aus verschiede-

nen Einzelrufformen in regelmäßiger Anordnung zusammensetzen. Das Kriterium

der speziellen Qualität und das der Verknüpfung durch Zwischenformen sollen hier

ausschließlich im Vergleich der Strukturmerkmale von Lautformen gelten, unabhän-

gig vom Eunktionszusammenhang, in dem sie auftreten, oder möglidiem Kommu-
nikationsgehalt („message") sowie auslösenden Reizen der Lautgebung oder Moti-

vation des lautgebenden Tieres.

Homologiebetrachtungen in der Ethologie können häufig davon ausgehen, daß die

verwandtschaftliche Zusammengehörigkeit der untersuchten Arten durch Befunde

aus anderen Eorschungsrichtungen weitgehend gesidiert ist, wenngleich ihre jeweilige

genaue systematische Zuordnung vielleicht noch umstritten ist. In vergleichenden

Lautuntersudiungen ist auch bei weitgehender struktureller Ähnlichkeit zwischen

Lautformen eine Homologie nur dann wahrsdieinlich, wenn sie auf gleiche Weise

erzeugt werden (Eisenbero 1974), da nahezu identische Strukturen auf sehr unter-

schiedliche Art entstehen können. Der spezifisdie Aufbau z. B. des Gurrens als Fol-

ge sehr kurzer Einzelpulse mit kurzen Phasen eines Intensitätsabfalls dazwischen

*) Nadi Abschluß der Untersudiung erschien eine Abhandlung zum Homologieproblem

in der Ethologie, die diese Fragen eingehend diskutiert (Meissner 1976).

153

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



könnte neben einer Lauterzeugung im Kehlkopf u. a. auch dadurch entstehen, daß

die Zunge oder die Lippen kiuthaft vibrieren. Weil es in einigen Fällen nur sehr

schwer möglich ist, bei einem Lautelement den Mechanismus der Erzeugung zu klären

(s. Puffing), erscheint es aus methodischen Erwägungen heraus nicht sinnvoll, Homo-
logieuntersuchungen an Lautäußerungen bei Arten zu betreiben, die nicht zumindest

derselben Ordnung oder gar Familie angehören. Damit steigt die Wahrscheinlichkeit,

daß Laute ähnlicher Struktur bei diesen auch auf gleiche Weise erzeugt werden.

Die Anwendung der Homologiekriterien im Rahmen vergleichender Lautunter-

suchungen in dieser vorher geschilderten Form scheint zulässig, selbst wenn man in

diesem Zusammenhang so weitgehende Einschränkungen ihrer Gültigkeit voraus-

setzt, wie Atz (1970) dies allgemein in der Ethologie tut.

Zum dritten Hauptkriterium sind m dieser Untersuchung verschiedene, einander

ergänzende Ansätze gegeben: Vergleich der Lautäußerungen desselben Individu-

ums, innerhalb einer Art, interspezifisch und unter Berücksichtigung der Ontogenese,

auch dies intra- und interspezifisch vergleichend. Im Rahmen dieser Arbeit steht

hierzu nodi zusätzlich das Material einiger Hybriden zur Verfügung. Bei der Be-

sprechung der Laute anhand der verschiedenen Homologiekriterien ist es möglich,

daß einzelne Lautelemente sich im Vergleich zwischen den Arten mit Hilfe aller drei

als einander homolog nachweisen lassen; sie sind dann im Verlauf der anschließen-

den Darlegungen mehrfach erwähnt. Vor der Einzelbesprechung sei noch einmal

darauf hingewiesen, daß die aufgeführten Gesichtspunkte die Homologie zweier

Lautäußerungen nicht beweisen können, sondern daß sie in ihrer Vielfalt und Über-

einstimmung miteinander eine Homologie sehr wahrscheinlich machen.

6.1 Lautformen in der Altersklasse VI (adulte Tiere)

Zuerst sind die Lautformen der verschiedenen Arten und der Hybriden im adul-

ten Stadium auf ihre Homologie hin überprüft. Hier sind die Lautrepertoires am
vollständigsten belegt, so daß ein übergreifender Vergleich am ehesten möglich ist;

zudem können alle drei Homologiekriterien zur Anwendung gelangen, sie sind an-

schließend einzeln aufgeführt.

6.1.1 Kriterium der Lage

Die Arten mit einer arttypisch regelmäßig gegliederten Ruffolge sind Jaguar,

Leopard und Löwe, von den Hybriden bildet auch der Leguar eine solche aus; nur

bedingt können Tigon und Leopon mit ihren ansatzweise strukturierten Rufserien

auch hierzu gezählt werden. Bei den drei erwähnten Spezies und dem Leguar zeigen

innerhalb der Rufreihen die verschiedenen Einzelrufformen eine charakteristische,

gleichbleibende gegenseitige Anordnung und Abfolge. Als einleitender Ruf ist ein

Hauptruf mit Nachstoßelement ausgebildet — beim Löwen (Tigon und Leopon)

sind es in der Regel mehrere, beim Leopard und Leguar fehlt er auch oft, weniger

häufig beim Jaguar — , eine längere Folge von Nachstoßern (und Vorstoßern)

schließt sich an. Nach ihrer relativen gegenseitigen Anordnung innerhalb der struk-

turierten Rufreihen der einzelnen Arten sind die Hauptrufe mit Nachstoßelement

und die Nachstoßer von Jaguar, Leopard, Löwe, Leguar (und Tigon, Leopon) als

homolog einzustufen. Gleiches gilt für die Vorstoßer von Leopard, Löwe (und Leo-

pon) einerseits und für dieses Lautelement bei Jaguar und Leguar andererseits.

6.1.2 Kriterium der speziellen Qualität

Der Vergleich der Strukturmerkmale unterliegt den Einschränkungen, die sich in
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der Lautanalyse aufgrund der Geräteeigenschaften des VOICEPRINT ergeben und
die schon eingangs erwähnt sind. Eine Homologisierung ist nur dort unternommen,
wo sie anhand der vorgefundenen Strukturmerkmale als gesichert erscheint. Einige

weitere Lautelemente, deren Homologie angesichts ihrer strukturellen Ähnlichkeiten
möglich erscheint, sind anschließend mit den Gesichtspunkten, die diese Auffassung
unterstützen, aufgeführt. Eine endgültige Entscheidung hierüber wird erst auf der

Grundlage eines umfangreicheren Tonbandmaterials und eventuell modifizierter

Auswertungsverfahren möglich sein.

6.L2.1 Vogelruf und Mauzen beim Puma
Beiden Rufformen ist eine Grundstruktur gemeinsam, die im Formantverlauf

deutlich wird: ein umgekehrter U-Bogen mit ungefähr zur Rufmitte klappsymme-
trischer Ausbildung der beiden Rufhälften. Auf die Abwandlungen des Vogelrufes,

die einen hiervon abweichenden Aufbau zeigen, ist später eingegangen. Der Vogel-
ruf zeichnet sich gegenüber dem Mauzer durch den größeren Tonhöhenwechsel in-

nerhalb dieses Formantverlaufs aus, er ist meist auch eher klangartig und setzt sich

aus weniger Formanten zusammen. Aus dem Verlauf der Ontogenese und der

Struktur der dort ausgebildeten Rufe ist es wahrscheinlich, daß eine vogelrufartige

Ausprägung in diesem Lautkontinuum Vogelruf/Mauzen die ursprüngliche ist.

Beide Rufformen sind bei demselben Individuum homonom.

6A.2.2 Hauptruf mit Nachstoßelement

Die Hauptrufe mit Nachstoßelement von (Nebelparder), Tiger, Jaguar, Leopard
und Löwe sowie der Hybriden (beim Leguar nur durch Beobachtungen erschlossen)

weisen einheitlich folgende gemeinsame Strukturmerkmale auf: Zweigliederung des

Rufes in eine eher klangartige erste Hälfte und einen in seiner Frequenzverteilung

überwiegend spektralen zweiten Teil, das Nachstoßelement. Dieses hat, im Laut-

spektrogramm allerdings mit unterschiedlicher Deutlichkeit ausgeprägt, einen in-

ternen rhythmischen Intensitätswechsel zwischen sehr kurzen Phasen größerer und
geringerer Amplitude in alternierender Abfolge, beide sind ungefähr jeweils gleich

lang. Das Nachstoßelement ist reicher und relativ intensiver in den hohen Frequenz-

anteilen als der Anfangsteil. Innerhalb dessen haben aber im Verhältnis zu den im

gesamten Rufverlauf vorhandenen basalen Anteilen wiederum Frequenzen bis zu

einer mittleren Höhe (ca. 3 kHz) eine größere relative Amplitude als im Nachstoß-

element, daher auch der hellere Klang des Rufbeginns. Ziemlich einheitlich ist in den

Hauptrufen mit Nachstoßelement das Intensitätsmaximum in der Frequenzzusam-

mensetzung im Übergang zwischen den beiden unterschiedlich strukturierten Laut-

hälften ausgebildet; dies bestätigt die Beobachtung, daß mit dem Einsetzen des

Nachstoßelements die Luft stoßartig ausgeatmet wird. Unterschiedlich deutlich ist

im Nachstoßelement im Bereich zwischen 1—2 kHz ein Intensitätsabfall gegenüber

benachbarten Anteilen ausgebildet. Die Anzahl der Einzellautstöße im Nachstoß-

element dürfte ebenfalls bei allen Arten ziemlich einheitlich um 10 liegen. Zum ge-

genwärtigen Zeitpunkt ergibt sich in der Signifikanz dieses rhythmischen Intensi-

tätswechsels im Nachstoßelement eine Differenzierungsreihe (Nebelparder) — Ti-

ger — Jaguar — Leopard — Löwe, die beiden letztgenannten Arten sind sich darin

aber sehr nah. Bei den Hybriden Tigon und Leopon ist die genaue strukturelle Aus-

wertung dieses Merkmals dadurch beeinträchtigt, daß alle Aufnahmen innerhalb

von Gebäuden entstanden sind. Außer beim Nebelparder tritt der Hauptruf mit
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Nachstoßelement bei keiner Art bei adulten Tieren in Formen auf, die aus zwei oder

mehr Einzelrufen gekoppelt sind; dies ist ein einheitliches Merkmal in Abgrenzung

gegen andere Rufformen, auch bei denselben Arten. Angesichts dieser Vielzahl

struktureller Gemeinsamkeiten sind die Hauptrufe mit Nachstoßelement aller Arten

und der Hybriden, die diese Rufform ausbilden, als homolog einzustufen, auch die

von (Nebelparder) und Tiger, auf die das Lagekriterium nicht wie bei den anderen

Arten und den Hybriden im Zusammenhang der strukturierten bzw. ansatzweise

regelmäßig aufgebauten Rufreihen anwendbar ist.

6.1.2.3 Nachstoßer

Zusätzlich zum Lagekriterium angesichts ihrer regelmäßigen Ausbildung inner-

halb der strukturierten Rufreihen kann auch das Kriterium der speziellen Qualität

zur Überprüfung der Homologieaussage über die Nachstoßer von Jaguar, Leopard,

Löwe und der drei Hybriden Tigon, Leopon und Leguar herangezogen werden.

Diese Rufform ist durch mehrere durchgehend einheitliche Strukturmerkmale ge-

kennzeichnet. Als geräuschhafter Laut erstreckt sich ihre Frequenzzusammenset-

zung über einen großen Bereich, im gesamten Rufverlauf ist der Frequenzaufbau

weitgehend gleichbleibend, Einsetzen aller Anteile im Beginn und ihr Abbrechen am
Lautende erfolgen jeweils nahezu simultan. Der Laut setzt gleich mit voller Inten-

sität ein, die bis zum Ende erhalten bleibt. Nachstoßer sind in der Regel recht kurze

Laute, sie können nicht zu mehreren aneinander gekoppelt werden. Sie weisen einen

über die gesamte Ruflänge deutlichen internen rhythmischen Intensitätswechsel zwi-

schen alternierenden sehr kurzen Phasen größerer und geringerer Amplitude unge-

fähr gleicher Dauer auf. Ebenso wie die Anzahl der intensiveren Einzellautstöße im

Nachstoßer für alle Arten ungefähr gleich ist (um 10 in den intensiven Rufen im

vollrhythmischen Abschnitt der strukturierten Rufreihe), dürfte auch deren jeweili-

ge Dauer und die der dazwischenliegenden Phasen des Intensitätsabfalls sich zwi-

schenartlich nur geringfügig unterscheiden. Im basalen Bereich sind mit unterschied-

licher Deutlichkeit wenige Formanten mit flachem Bogenverlauf ausgebildet, anson-

sten ist die Frequenzverteilung überwiegend spektral. Bei allen Arten findet sich im

Bereich zwischen 1 und 2 kHz ein Intensitätsabfall gegenüber benachbarten Antei-

len. Nach den bisher vorliegenden Auswertungen ist eine zunehmende Differenzie-

rung der Ausprägung des rhythmischen Intensitätswechsels von Jaguar über Leo-

pard zum Löwen wahrscheinlich, die beiden letztgenannten Arten unterscheiden

sich darin aber kaum. In derselben Reihenfolge der Arten nimmt die Deutlichkeit

der Ausbildung der basalen Formanten ab, auch hierin mit nur geringen Unterschie-

den zwischen Leopard und Löwe.

6.1.2.4 Prusten

Das Prusten als Lautäußerung des Nebelparders, des Schneeleoparden, des Tigers

und des Jaguars läßt allen Arten gemeinsame Strukturmerkmale erkennen. Es setzt

sich aus mehreren zusammenhängenden Einzellautstößen mit wahrscheinlich zum
Lautende hin zunehmender Dauer und mit in gleicher Richtung steigender Intensität

zusammen; die Pulse im zweiten Lautteil sind also länger und intensiver als die im

Lautbeginn, diese sind aber deutlicher durch einen Intensitätsabfall voneinander ab-

gesetzt als die abschließenden, die besonders bei Tiger und Jaguar weitgehend ver-

sdimelzen. Allgemein ist die rein spektrale Frequenzverteilung und der große Fre-

quenzbereich in der Zusammensetzung dieser geräuschhaften Lautform; ebenso ist
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die Anzahl der Einzellautstöße bei allen Arten ziemlich gleich. Ob hierin auftreten-

de geringfügige zwischenartliche Unterschiede signifikant sind, ist zum gegenwärti-

gen Zeitpunkt der Untersuchung nicht zu entscheiden. Bei allen Arten kommen —
wenn auch mit unterschiedlicher Häufigkeit und Deutlichkeit der Ausbildung und
Veränderungen während der Ontogenese — Formen des Prustens vor, die eine deut-

liche Zweigliederung der Einzelpulse in einen basalen und in einen zeitlich etwas

nachversetzten höherfrequenten zeigen. Auf einige interspezifische Unterschiede

hinsichtlich dieses Merkmals wird an anderer Stelle eingegangen. Gemeinsam ist al-

len Arten ebenso die Ausbildung von Prusten und Mauzen in einer gekoppelten

Lautform, auch dies allerdings wieder mit unterschiedlicher Häufigkeit bei den ein-

zelnen.

6.1.2.5 Strukturbeziehungen einiger anderer Lautformen

Der Nieslaut des Leoparden und das Putf ing des Löwen sind, wie schon angedeu-

tet, sehr wahrscheinlich homolog. Bei beiden Lautäußerungen handelt es sich um
sehr kurze, separate Einzellautstöße rein geräuschhaften Charakters, die meist zu

wenigen in schneller Abfolge (arhythmisch) gereiht sind. Eine endgültige Klärung
dieses Problems ist erst nach einer lautspektrographischen Analyse des Puflfing mög-
lich, ebenso muß die Art und Weise der Lauterzeugung gesichert sein^.

Eine gewisse strukturelle Ähnlichkeit besteht zwischen dem Prusten und dem
Gurren des Pumas und weiterer Fehden; dieses besteht ebenfalls aus mehreren zu-

sammenhängenden Einzellautstößen geräuschhaften Charakters, zwischen denen je-

weils ein kurzzeitiger Intensitätsabfall ausgebildet Ist. Ebenso wie das Gurren kann
auch das Prusten direkt mit Mauzlauten gekoppelt werden. Andererseits bestehen

aber auch strukturelle Unterschiede zwischen diesen beiden Lauten: im Gurren des

Pumas sind die Einzellautstöße und die Phasen geringerer Amplitude dazwischen

jeweils gleich lang, erstere auch von ungefähr gleicher Intensität; hinsichtlich beider

Merkmale treten Innerhalb des Prustens deutliche Veränderungen auf. Der ent-

scheidende Unterschied zwischen beiden Lautäußerungen liegt jedoch darin, daß das

Gurren wohl rein kehlig, das Prusten dagegen mit einer erheblichen nasalen Kom-
ponente erzeugt wird. Auf diesen nasalen Anteil bei der Lauterzeugung geht wahr-

scheinlich die Ausbildung der Lautstöße Im oberen Frequenzbereich zurück. Ob zwi-

schen den basalen, kehligen Pulsen im Prusten und den Einzellautstößen, aus denen

sich das Gurren aufbaut, ein phylogenetischer Zusammenhang besteht, Ist zum ge-

genwärtigen Zeitpunkt der Untersuchung nicht zu entscheiden.

Die möglichen Beziehungen zwischen dem Schnurren beim Puma und weiteren

Fehden und dem Hitzegrollen von (Jaguar), Leopard und Löwe wurden schon er-

wähnt. Beide Lautäußerungen können weltgehend kontinuierlich In ex- und Inspi-

ratlver Phase der Atmung erzeugt werden, erstere überwiegt. Eine Homologie ist

nicht auszuschließen, die Entscheidung darüber bedarf aber noch weiteren Materials

und lautspektrographlscher Analysen der Laute bei allen Arten.

Für die Homologie des Nachstoßelements im Hauptruf mit Nachstoßelement und

des (separaten) Nachstoßers als eigenständige Rufform ergeben sich mehrere deut-

liche Hinwelse. Der „fry", der interne rhythmische Intensitätswechsel mit sehr kur-

^) In einer neueren Untersuchung des Autors, die an anderer Stelle veröfFentlicht wird,

sind die Strukturanalysen enthalten, die diese Annahme der Homologie beider Lautformen

unterstützen.

157

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



zen Phasen, ist beiden eigen. Die Anzahl der Einzelpulse sowie ihre jeweilige Dauer

und die der dazwischenliegenden Phasen geringerer Amplitude dürfte bei allen

Arten für beide ungefähr jeweils gleich sein; ebenso findet sich allgemein in beiden

zwischen 1— 2 kHz ein Intensitätsabfall gegenüber benachbarten Anteilen.

6.1.3 Kriterium der Verknüpfung durch Zwischenformen

Der Versuch des Nachweises einer Homologie von Lautäußerungen anhand von

Zwischenformen, die nur von einer Art aufgeführt sind, ist dann unternommen

worden, wenn diese Art hierzu die signifikantesten Beispiele liefert; der Nachweis

gilt jedoch in jedem Fall für alle Arten, die die betreffenden Lautelemente besitzen.

Für einige Lautformen (z. B. Prusten) dürfte die Feststellung Bergmanns (1972)

gelten, daß sich nur bei einzelnen Arten im Verlauf der Stammesgeschichte die ge-

samte Variationsbreite in der Ausbildung eines Lautes erhält, während andere be-

stimmte (Intensitäts-)Stufen fixiert haben und dabei Teilbereiche des Varianzspek-

trums der Ausprägung aufgeben. Mit Ausnahme des Löwen, der keinen Hauptruf

als intensive Ausbildung des Mauzens besitzt, gilt dies bei den untersuchten Arten

nicht für die meisten rufartigen Lautformen, wo alle die volle Variationsbreite der

jeweiligen Lautkontinua aufweisen.

6.1.3.1 Verschiedene Vogelrufausprägungen beim Puma
"Wie schon wiederholt erwähnt, tritt der Vogelruf beim Puma in vielen Abwand-

lungen auf, die einen nicht symmetrischen Aufbau beider Lauthälften aufweisen. Er

kann zweiteilig mit kurzem, leisen Anlaut und intensiverem Hauptteil ausgebildet

sein, ebenso können beide Komponenten ungefähr gleich lang und lautstark sein,

der Vogelruf erscheint dann durch eine kurze Pause halbiert. Häufig sind Formen,

in denen der Laut in seinem Aufbau weitgehend auf ansteigenden oder abfallenden

Anteil des Bogenverlaufs reduziert ist. Alle Ausbildungen sind durch Zwischenfor-

men, die im Tonbandmaterial belegt sind, miteinander verknüpft (s. Abb. 1— 6).

Sie sind einmal durch Reduktion des vollständigen Rufverlaufs entstanden zu den-

ken, in den zweiteiligen Formen wohl durch sehr kurze Unterbrechung der Laut-

artikulation. Hier ist allerdings nicht auszuschließen, daß in diesen Phasen doch eine

sehr schwache Lauterzeugung stattfindet, die bei der gewählten Aussteuerung unter-

halb der Erfassungsgrenze des Lautspektrographen liegt. Ebenso könnten hier beide

Reduktionstypen — Reduktion von Lautbeginn oder -ende — sehr schnell aufein-

ander folgen. Die verschiedenen Ausprägungen des Vogelrufes beim Puma sind als

homolog und bei demselben Individuum als homonom anzusehen.

Die vorhergehenden Ausführungen stellen keine Aussage darüber dar, welche der

verschiedenen Formen des Vogelrufes stammesgeschichtlich als ursprünglich aufzu-

fassen ist.

6.1.3.2 Vogelruf, Mauzen und Hauptruf beim Puma
Der zusammengesetzte RoUigkeitslaut der weiblichen Pumas zeigt in seinen

Mauzkomponenten alle Übergänge von vogelrufartiger über mauz- bis zu haupt-

rufähnlicher Ausprägung. Im Verlauf der Hitzeperiode variiert die Mauzkompo-
nente stark in ihrer Ausbildung, besonderes bei jüngeren Weibchen. In den ersten

Tagen der Rolligkeit weist sie oft einen rein vogelrufmäßigen Aufbau auf (Abb. 18

bis 20), mit zunehmender Intensität der Lautäußerung im weiteren Verlauf der

Hitzeperiode geht sie dann über mauzartige (Abb. 21, 22) in hauptrufartige
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(Abb. 23— 25) Ausbildung über; diese Strukturveränderung ist mit Sicherheit nicht

nur intensitätsabhängig. Der Übergang von einem vogelruf- zum hauptrufmäßigen
Aufbau ist gekennzeichnet durch eine zunehmend breitere Frequenzzusammenset-
zung, relatives Übergewicht basaler Anteile und eine fortschreitend spektralere Fre-

quenzverteilung. Ein Vergleich mit den Abbildungen der Lautspektrogramme von
Vogelruf (Abb. 1—6), Mauzen (Abb. 7—10) und Hauptruf (Abb. 11— 16) verdeut-

licht die vorangehenden Ausführungen. Diese Lautelemente sind also angesichts der

in der zusammengesetzten Lautform auftretenden Übergänge und Zwischenformen
als homolog, bei demselben Individuum als homonom einzustufen.

6.1.3.3 Mauzen und Fiauptruf bei weiteren Arten

Mauzer finden sich bei allen Arten dieser Untersuchung, Hauptrufe bilden alle

mit Ausnahme des Löwen aus. Die Grundstruktur der Mauzer ist allgemein ein um-
gekehrter U-Bogen mit unterschiedlicher Überhöhung, deutlich im Formantverlauf.

Abwandlungen dieses Aufbaus sind bei den einzelnen Arten unterschiedlich häufig,

Mauzer der vorher beschriebenen Form besitzen sie jedoch alle. Der Hauptruf weist

in seinem Anfangsteil ebenfalls diesen Bogenverlauf der Formanten auf, am Laut-

ende laufen sie in einen unterschiedlich gedehnten fast geradlinigen Schenkel aus.

Zwischen den Arten bestehen deutliche Unterschiede in der Überhöhung des An-
fangsbogens gegenüber der zweiten Lauthälfte.

Bei allen Arten der Untersuchung treten Zwischenformen auf, die hinsichtlich die-

ser Unterschiede im Formantverlauf zwischen Mauzen und dem Hauptruf eine Mit-

telstellung einnehmen; ebenso gibt es Mauzer mit einem gedehnten, flach auslau-

fenden Formantaufbau und Hauptrufe mit einem weitgehend symmetrischen Bo-

genverlauf ohne gedehntes Lautende. Beide Lautformen sind als homolog, beim sel-

ben Individuum als homonom einzustufen. In Lautfolgen, in denen Mauzer und
Hauptrufe unterschiedlicher Intensität auftreten, ist in einem mittleren Lautstär-

kenbereich der Übergang zwischen beiden Rufformen in ihrer Aktualgenese zu be-

obachten.

6.1.3.4 Vorstoßer

Ein struktureller Vergleich der Vorstoßer von Jaguar, Leopard und Löwe sowie

der Hybriden Leopon und Leguar ist anhand des bisher gesammelten Tonbandma-
terials nur begrenzt möglich. Bei Leopard, Löwe und Leopon ist diese Lautform un-

ter Anwendung des Lagekriteriums angesichts der gegenseitigen Anordnung mit

dem Nachstoßer (und der Art ihrer Erzeugung) im Zusammenhang der strukturier-

ten Rufreihen als homolog anzusehen. Gerade von der Lage der Vorstoßer ergibt

sich dann aber bei Jaguar und Leguar das Problem, daß diese Rufform hier im Ge-

gensatz zu den beiden vorher genannten Arten und dem Hybriden an einen Nach-

stoßer anschließend ausgebildet ist. Hier ist der Aufbau beim Leguar als Zwischen-

form anzusehen, die von der Stellung der Vorstoßer und ihrer relativen Intensität

her von den vereinzelt schwach im Verlauf der strukturierten Rufreihe des Jaguars

ausgebildeten Vorstoßern zu diesem Lautelement besonders beim Leoparden, aber

ebenso bei Löwe und Leopon überleitet. Die Vorstoßer beim Leguar sind noch häu-

fig an den vorhergehenden Nachstoßer gekoppelt, können sich aber auch schon von

diesem lösen und sind dann zwischen zwei Nachstoßern mit Anlehnung an den vor-

hergehenden ausgebildet. Selten findet sich auch beim Leopon neben einem Vorsto-

ßer vor dem Nachstoßer noch ein weiterer an denselben Nachstoßer anschließend.
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Diese Ausbildung ist von beiden Elternarten dieser Hybriden bisher nicht bekannt

und stellt vielleicht einen Fall dar, wo ein Merkmal einer verwandten Art, hier des

Jaguars, bei Hybriden auftritt, wie von Lorenz (1958) in der Gattung Anas be-

schrieben.

Diese Gesichtspunkte deuten darauf hin, daß die Vorstoßer der erwähnten Arten

und Hybriden homolog sind; sie werden zudem einheitlich inspirativ erzeugt und

stellen somit bei allen die einzige nur inspirativ erzeugte Rufform dar.

Unter strukturellen Gesichtspunkten betrachtet weisen alle Vorstoßer einen inter-

nen rhythmischen Intensitätswechsel auf, wenn auch bei den einzelnen Arten unter-

schiedlich deutlich. Die Frequenzzusammensetzung ist über den gesamten Lautver-

lauf weitgehend gleichbleibend; aus aufnahmetechnischen Gründen ist dieses Merk-

mal im Lautspektrogramm oft nicht signifikant. Aus den gleichen Zusammenhängen

heraus ist es nicht möglich, eine gesicherte Aussage zur Dauer der Einzellautstöße

und der Phasen des Intensitätsabfalls zwischen ihnen sowie ihrer Anzahl im Vor-

stoßer zu machen. Überlegungen, ob aus der Differenzierung der Vorstoßer Rück-

schlüsse auf die spezifische Ausbildung der strukturierten Rufreihen bei Jaguar, Leo-

pard und Löwe zulässig sind, sind an anderer Stelle erörtert.

6.1.3.5 Hauptruf unter Einbeziehung der Ausbildung dieser Rufform

in der Altersklasse III beim Tiger

Die Hauptrufe der einzelnen Arten haben einen recht unterschiedlichen Aufbau

und zeigen auch intraspezifisch einige Varianz. Einen deutlichen Anhaltspunkt zur

strukturellen Verwandtschaft dieser Lautelemente geben die Hauptrufe junger Ti-

ger der Altersklasse III.

Große strukturelle Gemeinsamkeiten weisen die Hauptrufe von Puma und

Schneeleopard auf mit erheblichem Unterschied in der Tonhöhe zwischen der eher

etwas spektral zusammengesetzten ersten Rufhälfte und dem dunkleren, unter-

schiedlich lang gedehnten, mehr klangartigen zweiten Rufteil; innerhalb des Rufes

findet zum Lautende hin eine Intensitätsverlagerung zu tieferen Formanten statt.

Bei den anderen Arten, die ebenfalls einen Hauptruf ausbilden, lassen sich kaum so

deutliche Veränderungen in der Frequenzzusammensetzung feststellen, der Tonhö-

henwechsel in einer Formante während des Rufverlaufs ist meist gering, die Über-

höhung des Anfangsbogens gegenüber dem abfallenden Schenkel in der zweiten

Lauthälfte ist nicht stark, ebenso findet keine so signifikante Intensitätsverlagerung

zwischen Formanten statt. Eine Zwischenstellung zwischen diesen Ausbildungen

nehmen die Hauptrufe des Nebelparders ein; die Hauptrufe des Leoparden sind in

ihren spezifischen Merkmalen wohl als eine stark abgeleitete Ausbildung anzusehen.

Die Hauptrufe junger Tiger im Alter von ungefähr einem halben Jahr entspre-

chen strukturell weitgehend denen von Puma und Irbis und zeigen damit zumindest

im Verlauf der Ontogenese dieser Art den Übergang zwischen verschiedenen

Hauptrufausbildungen (Abb. 243—245). Die Form der Hauptrufe bei Puma und

Schneeleopard ist wohl als entwicklungsgeschichtlich ursprünglich anzusehen. In der

Ausbildung dieser Rufform wird auch deutlich, daß keine direkte Beziehung zwi-

schen der Körpergröße einer Art und ihren Lautstrukturen, besonders hinsichtlich

ihrer Tonhöhe, besteht. Weiteres Tonbandmaterial zur Stimmentwicklung wird es

wahrscheinlich ermöglichen, auch abweichend strukturierte Hauptrufe wie die des

Leoparden aus ursprünglichen Formen über verknüpfende Ausbildungen abzuleiten.
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6.1.3.6 Prusten

Dieser Laut ist schon als von seiner Struktur her homolog bei Nebelparder, Irbis,

Tiger und Jaguar beschrieben. Einzelne strukturelle Besonderheiten bei den ver-

schiedenen Arten lassen sich mit Hilfe der Ausbildung dieses Lautes bei den Jung-

tieren — soweit hierzu bisher Material vorhanden ist — in Zwischenformen über-

brücken und untermauern damit die Homologieaussage nach dem Kriterium der

speziellen Qualität.

Bei allen Arten treten Ausbildungen des Prustens auf, in denen jeder Einzellaut-

stoß aus jeweils zwei (oder beim Irbis durch „splittmg" der basalen Pulse auch

mehr), zeitlich geringfügig gegeneinander versetzten Impulsen besteht; der erste ba-

sal im Bereich unterhalb 2 kHz in seinen wesentlichen Anteilen, mit relativ hoher

Amplitude und deutlich abgegrenzt, der zweite vornehmlich mit Anteilen im höhe-

ren Frequenzbereich oberhalb 2 kHz und breiter spektral verwischt. Hierin ergeben

sich aber deutliche Unterschiede zwischen den Arten hinsichtlich der relativen Aus-

bildung der beiden Puls-Komponenten und der relativen Häufigkeit des Auftretens

von Prustlauten mit signifikanter Ausprägung beider. Während der geschilderte

Aufbau in den Lauten des Nebelparders und des Schneeleoparden die Regel ist, tre-

ten beim Tiger und noch häufiger beim Jaguar eher Formen auf, in denen die basa-

len Pulse weitgehend oder ganz reduziert sind. Bei diesen beiden Arten finden sich

damit auch dann im Gegensatz zu Nebelparder und Irbis die intensivsten Frequenz-

anteile im Lautaufbau vorwiegend im Bereich der höherfrequenten Pulse, die zudem

unter Reduktion des zwischen jeweils zweien ausgebildeten kurzfristigen Inten-

sitätsabfalls fortschreitend verschmelzen.

Der Aufbau des Prustens juveniler Nebelparder entspricht in den hier behandel-

ten Merkmalen voll dem adulter Tiere dieser Art. Bei jungen Tigern findet sich das

Intensitätsmaximum bis ungefähr zum Ende des vierten Lebensmonats in einem ba-

salen Puls, Anteile in den höherfrequenten sind aber von kaum geringerer Amplitu-

de. Danach treten dann bei etwa halbjährigen Tieren Prustlaute auf, in denen diese

höheren Frequenzen die größte Intensität erreichen, die basalen Pulse sind aber in

der Regel auch dann noch deutlich ausgebildet. Der genaue zeitliche Ablauf dieser

Intensitätsverlagerung ist erst anhand weiteren Materials zur Ontogenese der Laut-

gebung des Tigers und weiterer Arten abzusichern. Von Prustlauten junger Schnee-

leoparden und Jaguare liegen bisher keine Aufnahmen in für die Analyse ausrei-

chender Qualität vor, so daß zu ihren Strukturmerkmalen und eventuellen Verän-

derungen darin während der Stimmentwicklung keine Aussage möglich ist.

Die beschriebenen Strukturmerkmale und ihre Veränderung im Verlauf der On-

togenese geben deutliche Anhaltspunkte für die Hypothese, daß es sich bei den bei-

den zeitlich gegeneinander geringfügig versetzten Komponenten innerhalb eines

Einzellautstoßes im basalen um den Anteil kehliger Lauterzeugung, im höherfre-

quenten, breiter verwischten um den Anteil nasaler Ausformung des Prustens han-

delt. Die fortschreitende Reduktion der basalen Anteile von Nebelparder und

Schneeleopard über Tiger zum Jaguar mit der Verlagerung des Intensitätsmaxi-

mums in der Frequenzzusammensetzung in einen höherfrequenten Puls und deren

zunehmende Verschmelzung bestätigen den Höreindruck von einem in der gleichen

Richtung fortschreitend nasalerem Charakter des Prustens. Es findet also eine Ver-

lagerung des Hauptgewichts in der Lautausformung von der kehligen/oralen zur

nasalen Komponente statt.

Die Ausbildung des Prustens beim Irbis stellt wahrscheinlich eine schon frühzeitig
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von dieser Entwicklungslinie abgeleitete Form dar, was in der Kürze und dem Split-

ting der basalen Pulse sowie der relativ großen Intensität der höherfrequenten Pul-

se, die aber sehr deutlich durch eine längere Phase des Intensitätsabfalls voneinander

getrennt sind, zum Ausdruck kommt.

Von einem Jaguarweibchen liegen mehrere Prustlaute vor, in denen der letzte

Einzellautstoß deutlich von den vorhergehenden abgesetzt ist und nur noch schwach

mit diesen zusammenhängt (Abb. 102). Laute ähnlicher Ausbildung konnten auch

bei einem weiteren Weibchen beobachtet werden. Wenn auf der Grundlage des vor-

handenen Materials hierzu eine Deutung zulässig ist, bestehen beim Jaguar Ansätze

zur Ausbildung separater Einzellautstöße durch deren Ausgliederung aus der Grup-

pe zusammenhängender Pulse im Prusten. Eventuell ist darin ein Hinweis in Rich-

tung auf die Entstehung des Nieslautes beim Leoparden und des Puffing beim Lö-

wen in ihrem spezifischen Aufbau aus einzelnen, sehr kurzen nicht zusammenhän-

genden Lautstößen zu sehen. Struktur, Frequenzzusammensetzung und Lage des In-

tensitätsmaximums in diesen Lauten entsprechen denen der nasalen Pulse im Pru-

sten. Zur Überprüfung dieser Hypothese ist zusätzliches Tonbandmaterial nötig, be-

sonders von Lauten weiterer Individuen als den bisher ausgewerteten.

Zusammenfassend ist festzuhalten, daß sich die strukturelle Verschiebung im Auf-

bau des Prustens, wie sie sich in der Entwicklungslinie Nebelparder — (Irbis) — Ti-

ger — Jaguar darstellt, im Verlauf der Ontogenese dieses Lautes beim Tiger, viel-

leicht auch bei weiteren Arten, widerspiegelt: zunehmender Anteil der nasalen

Komponente an der Lautausformung mit den dazugehörigen strukturellen Verän-

derungen im Lautaufbau.

6.1.3.7 Mauzen, Hauptruf und Hauptruf mit Nachstoßelement

Die Überprüfung der Homologie von Mauzen/Hauptruf und Hauptruf mit

Nachstoßelement ist bei dem gewählten Analyseverfahren mit Schwierigkeiten ver-

bunden. Ein wesentliches Strukturmerkmal des Nachstoßelements, der innere rhyth-

mische Intensitätswechsel, ist bei einigen Arten im lautspektrographischen Bild

kaum nachweisbar. Damit Ist es also auch nahezu unmöglich, Formen zu erfassen,

die mit einer andeutungsweisen Ausbildung des „fry" einen Übergang zwischen

(Mauzer) oder Hauptruf und dem Hauptruf mit Nachstoßelement darstellen könn-

ten. Es gibt Hinweise auf solche Zwischenformen (s. Abb. 77 , 79, 80, 95 a) und da-

mit auch auf die Homologie dieser Rufformen, bei demselben Tier ihre Homono-
mie. Falls Mauzen, Hauptruf und Hauptruf mit Nachstoßelement ein Lautkonti-

nuum darstellen, ist dieses aber nicht linear angeordnet, denn mit dem „fry" im

Nachstoßelement fließt eine neue Strukturkomponente ein.

6.1.3.8 Separater Nachstoßer und Nachstoßer bemi Jaguar

Separate Nachstoßer im Anschluß an einen Hauptruf mit Nachstoßelement,

(einen Hauptruf) und bisweilen auch als Endlaut(e) einer strukturierten Rufreihe

kommen beim Jaguar, Leoparden und beim Löwen vor — der letzte besitzt aller-

dings keine Hauptrufe. Nur bei der ersten Art erlaubt es das zum gegenwärtigen

Zeitpunkt vorhandene Tonbandmaterial, einen strukturellen Vergleich über Zwi-

schenformen von separatem Nachstoßer und Nachstoßer als Element der struktu-

rierten Rufreihe vorzunehmen. Der wesentliche Unterschied zwischen beiden Laut-

formen liegt darin, daß erstere einen reinen Aufbau aus in kurzer, rhythmischer

Abfolge ausgebildeten Phasen größerer und geringer Amplitude aufweisen, wäh-
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rend die Nachstoßer dieses Merkmal meist nur noch unter starker spektraler Über-

lagerung besitzen, ebenso sind basal wenige Formanten mit schwach überhöhtem

Bogenverlauf angedeutet. Die separaten Nachstoßer sind durchweg von geringerer

Intensität, haben aber ebenso eine im gesamten Lautverlauf gleichbleibende Fre-

quenzzusammensetzung mit nahezu simultanem Einsetzen der Anteile im Beginn

und gleichem Abbrechen am Rufende wie die Nachstoßer in der Rufreihe. In der

Aktualgenese einer Rufreihe eines männlichen Jaguars liegen nun Rufe vor, die in

einem kontinuierlichen Übergang eine Verbindung zwischen den beiden Nachstoßer-

formen herstellen (s. Abb. 95 a—h). Wahrscheinlich kommt es bei der Artikulation

der vorwiegend intensiven Nachstoßer im Zusammenhang der strukturierten Ruf-

reihe zu einer Verschmelzung (Überlagerung) der spezifischen Strukturmerkmale

der separaten Nachstoßer, also des „fry", mit einer kurzen mauz-/hauptrufartigen

Lauterzeugung, worauf die basalen Formanten in ihrem Verlauf hinweisen. Even-

tuell führt die Intensitätssteigerung in den Rufreihen-Nachstoßern zum „Einflie-

ßen" dieser Strukturkomponente. Überlegungen zu Modellen der Entstehung der

strukturierten Rufreihen, die sich im Anschluß hieran ergeben, sind im folgenden

ausgeführt.

6.1.3.9 Übergangsruf

Diese Rufform findet sich wahrscheinlich bei allen Arten mit strukturierter Ruf-

reihe und den drei Hybriden, selten vielleicht auch beim Tiger, am signifikantesten

ist ihre Ausprägung beim Löwen. Im Verlauf der strukturierten Rufserie dieser Art

ist der Übergang vom Hauptruf mit Nachstoßelement mit voller Ausbildung beider

unterschiedlich strukturierter Rufhälften zum Übergangsruf, der in seinem Aufbau

unter Reduktion des klangartigen Anfangsteils weitgehend auf das Nachstoßele-

ment beschränkt ist, vollzogen. Der Übergangsruf ist also dem Hauptruf mit Nach-

stoßelement homolog, bei demselben Individuum homonom. Er stellt keine eigent-

lich selbständige Rufform dar, ist vielmehr nur als Reduktionsform anzusehen.

Damit könnte auch ein Modell der Aktualgenese (evtl. ebenso der Phylogenese)

der Nachstoßer aus Hauptrufen mit Nachstoßelement über die Zwischenstufe der

Übergangsrufe gegeben sein, somit auch ein Hinweis auf die Homologie beider Ruf-

formen. Ebenso wäre in einem solchen allmählichen Übergang zwischen beiden auch

ein Ansatzpunkt für die Entwicklung der heterotypen strukturierten Rufreihen

möglich. Dies entspricht Tembrocks (1960 b) Theorie von der Entstehung heteroty-

per gegliederter Lautfolgen aus rhythmischen, homotypen Folgen unter fortschrei-

tender Lautumwandlung im Verlauf der Ruffolge. Eine andere Vorstellung zur ent-

wicklungsgeschichtlichen Entstehung der strukturierten Rufreihen bei den Arten die-

ser Untersuchung ist im vorhergehenden Abschnitt dargelegt, wonach die Ausbil-

dung des (separaten) Nachstoßers als eigenständige Rufform als eine Voraussetzung

für die Entwicklung dieser heterotypen strukturierten Rufserien anzusehen ist.

In welchem Maße sich beide Hypothesen verbinden lassen, welche Schlüsse auf

ontogenetische und vielleicht auch phylogenetische Entstehung der Nachstoßer und

der strukturierten Ruffolgen sich hieraus ableiten lassen und anhand aufgezeichne-

ter Laute zu belegen sind, wird nach der Sammlung zusätzlichen Tonbandmaterials

der Gegenstand einer weiteren Untersuchung sein.

6.1.3.10 Differenzierung der strukturierten Rufreihen

Im Rahmen der Homologieuntersuchung sei hier nur kurz auf einige Gesichts-
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punkte im Zusammenhang der Differenzierung der homologen strukturierten Ruf-

reihen von Jaguar, Leopard und Löwe eingegangen; ihre Homologie ergibt sich aus

der der sie zusammensetzenden Einzelrufformen und deren sich entsprechender re-

gelmäßiger, arttypischer Abfolge.

Im Anschluß an die Untersuchungen von Reschke (1960, 1966) stellt Tembrock

(1962, 1967, 1970) folgende Entwicklungsreihe für die zunehmende Differenzierung

der strukturierten Rufreihen auf: Panthera leo — P. onca — P. pardus; Uncia

uncia und Panthera tigris mit ihren ungegliederten Ruffolgen sind an den Anfang

dieser Reihe zu stellen. Eine Entscheidung darüber, welche Rufreihenausprcägung

bei den drei erstgenannten Arten als ursprünglich anzusehen ist, erscheint kaum

möglich; alle Rufreihen stellen unter verschiedenen Aspekten jeweils sicherlich sehr

weitgehend diff'erenzierte Lautgebilde dar. Allgemein hinsichtlich ihrer Struktur

(Tembrock 1960 b) und im Vergleich mit der Lautgebung aller übrigen Fehden

sind die strukturierten Ruffolgen von Jaguar, Leopard und Löwe sicherlich als phy-

logenetisch neuerer Erwerb anzusehen. Von ihrem Rhythmus, den am Aufbau be-

teiligten Einzelrufformen und ihrem inneren Intensitätsverlauf sind sich die Ruf-

reihen von Jaguar und Leopard sehr ähnlich, der Löwe zeigt in diesen Merkmalen

eine abweichende Ausbildung. Die große strukturelle Ähnlichkeit der beiden erst-

genannten Arten findet sich auch darin bestätigt, daß der Leguar als ihrer beider

Hybrid als einziger der hier untersuchten Bastarde durchgehend auch eine regelmä-

ßige, rhythmische Ruffolge ausbildet.

Die Rufreihe des Leoparden ist in ihrer reduzierten Anzahl von Einzelrufen, der

regelmäßigen Ausbildung des Vorstoßers und der weitgehenden Ausgliederung des

Hauptrufes mit Nachstoßelement aus der Rufreihenzusammensetzung als abgeleitet

anzusehen, ebenso zeigt diese Art ja auch in der Struktur ihres Hauptrufes und des

Hauptrufes mit Nachstoßelement eine fortgeschrittene Differenzierung. Als Sonder-

ausbildungen der Rufserie des Jaguars sind sicherlich ihre große Anzahl von Einzel-

rufen und ihre sehr schnelle zeitliche Abfolge einzustufen; diese dürfte angesichts

der Intensität der Rufe an der Grenze der atemphysiologischen Möglichkeiten lie-

gen. Reschke (1960, 1966) und Tembrock (1962, 1967, 1970) sehen die Beteiligung

von Hauptrufen mit Nachstoßelement am Rufreihenaufbau beim Löwen als ur-

sprüngliches Merkmal bzw. die weitgehende Beschränkung der Rufreihenzusam-

mensetzung auf die Nachstoßerfolge (incl. Vorstoßer) bei Jaguar und Leopard als

fortgeschrittene Ausbildung an. Meines Erachtens ist die Eingliederung der Haupt-

rufe mit Nachstoßelement in Rhythmus und Intensitätsverlauf der Rufreihe beim

Löwen mit regelmäßig arttypischer Veränderung ihrer Dauer aber wohl eher als

eine sekundäre Differenzierung aufzufassen. Die Nachstoßerfolge innerhalb der

Rufserle des Löwen entspricht in Rhythmus und Intensitätsverlauf weitgehend den

Rufreihen von Jaguar und Leopard, die ja im wesentlichen Nachstoßerserien sind.

Die phylogenetische Entwicklung der strukturierten Rufreihen läßt sich in ihren

verschiedenen Richtungen der Differenzierung bei den drei Arten wohl nur drei-

dimensional darstellen, nicht linear. Bei allen drei sind hierin wahrscheinlich mo-

saikartig Merkmale ursprünglichen und sekundären Charakters vorhanden. Großes

Gewicht bei der spezifischen Ausbildung der strukturierten Rufreihen ist auch funk-

tionalen Gesichtspunkten beizumessen, so sicherlich im Zusammenhang der sozialen

Lebensweise beim Löwen. Die gleiche Auffassung vertreten auch Leyhausen (1950)

und Tembrock (1967).

Definitive Aussagen zur Merkmalsphylogenese in der artspezifischen Ausprägung
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der strukturierten Rufreihen von Jaguar, Leopard und Löwe erscheinen erst gesi-

chert, wenn der Einfluß derartiger Faktoren und die stammesgeschichtliche Entste-

hung dieser Lautformen sowie die genaue verwandtschaftliche Beziehung zwischen

den drei Arten geklärt sind.

6.2 Homologieuntersuchung der Lautformen in der
Ontogenese

Der Versuch der Homologisierung der Lautformen der einzelnen Arten im Ver-

lauf der Ontogenese ist dadurch beeinträchtigt, daß die Stimmentwicklung unter-

schiedlich umfangreich belegt ist; bei keiner Art ist sie kontinuierlich in allen Laut-

formen erfaßt. Anschließend kann nur am Beispiel einiger Laute exemplarisch deren

Homologie anhand des Kriteriums der speziellen Qualität und des der Verknüp-
fung durch Zwischenformen untersucht werden. Keine der Arten dieser Untersu-

chung besitzt im Jugendstadium regelmäßige, zusammengesetzte Lautfolgen, die

eine Anwendung des Lagekriteriums erlauben.

6.2.1 Kriterium der speziellen Qualität

Die anschließenden Ausführungen unterliegen den gleichen Voraussetzungen und
Einschränkungen, wie sie bei der Untersuchung zur Homologie der Lautstrukturen

adulter Tiere nach diesem Kriterium erwähnt sind.

6. 2. LI Quarren

Das Quarren als einzige Rufform wohl aller Arten während der ersten Lebens-

tage weist durchgehend einheitliche Strukturmerkmale auf, die sich im Verlauf der

Ontogenese — solange es als Lautform erhalten bleibt — meist nur geringfügig ver-

ändern. Charakteristisch sind die weitgehend spektrale Frequenzverteilung und der

große Frequenzbereich in der Zusammensetzung dieser Rufform, die im gesamten

Lautverlauf nahezu gleich bleibt. Dabei setzen alle Frequenzanteile im Beginn ziem-

lich simultan ein und brechen am Rufende ähnlich wieder ab. Dieses letzte Merkmal
ist in den Lautspektrogrammen allerdings wegen des Halleftekts meist nicht deutlich

ausgebildet. In einigen Quärrlauten sind Ansätze zu einem partiell klangartigen

Aufbau sichtbar. Weiteres Tonbandmaterial mit einer weitgehend kontinuierlichen

Aufzeichnung der Stimmentwicklung in der Altersklasse I bei allen Arten wird es

erlauben, Zusammenhänge dieses Strukturmerkmals mit der Intensität der Laut-

äußerung und anderen Faktoren zu klären und eventuell hierin bestehende inter-

spezifische Unterschiede zu erfassen.

Kürzere Quärrlaute sind durchweg von relativ hoher, gleichbleibender Lautstär-

ke, gedehnte und aus mehreren Einzellauten gekoppelte Formen können erhebliche

interne Intensitätsschwankungen aufweisen. Bisweilen ist auch ein leiser Anlaut vor

dem intensiven Hauptteil des Lautes ausgebildet, ersterer mit Ansätzen zu einem

eher klangartigen Aufbau.

Aus diesen strukturellen Gemeinsamkeiten erscheint eine Homologisierung des

Quärrens bei den verschiedenen Arten gerechtfertigt.

6.2.1.2 Hauptruf mit Nachstoßelement bei Tiger, Jaguar und Löwe
Einheitliche Strukturmerkmale dieser Rufform bei den drei Arten sind: Gliede-

rung des Aufbaus in eine mehr klangartige, hellere erste Lauthälfte und einen zwei-

ten dunklerklingenden Teil überwiegend geräuschhaften Charakters mit rhythmi-
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schem internen Intensitätswechsel, das Nachstoßelement. Insgesamt ist das Nach-

stoßelement reicher an hohen Frequenzanteilen als der hellere Rufbeginn, innerhalb

dessen aber in Relation zu den basalen Anteilen etwas höhere eine größere Ampli-

tude erreichen. Das Intensitätsmaximum im Rufaufbau befindet sich durchweg im

Übergang zwischen den beiden unterschiedlich strukturierten Lauthälften. Die An-

zahl der Einzellautstöße im Nachstoßelement dürfte allgemein um zehn betragen,

ihre jeweilige Dauer und die der Phasen geringerer Amplitude dazwischen ist eben-

so ziemlich einheitlich.

Diese Rufform der Jungtiere ist sehr wahrscheinlich also bei den drei erwähnten

Arten homolog, ebenso auch aufgrund der gemeinsamen Strukturmerkmale mit den

Hauptrufen mit Nachstoßelement adulter Tiere bei allen Arten und Hybriden, die

diese Rufform ausbilden.

6.2.2 Kriterium der verknüpfenden Zwischenformen

Soweit sich Hinweise auf eine Homologie ergeben, die sich mit dem bisher vor-

handenen Tonbandmaterial aber noch nicht kontinuierlich in Zwischenformen bele-

gen läßt, sind diese kurz erwähnt. Ansonsten gelten die gleichen Vorbemerkungen

wie bei der Besprechung dieses Homologiekriteriums im Zusammenhang der Laut-

äußerungen der adulten Tiere.

6.2.2.1 Quarren und Mauzen (Incl. Vogelruf)

Diese beiden Lautformen, die in einem gewissen Abschnitt der Stimmentwicklung

bei den Jungtieren einiger Arten nebeneinander vorkommen, stehen, wie schon er-

wähnt, untereinander wahrscheinlich u. a. in einer intensitätsabhängigen Beziehung.

Die anschließenden Ausführungen sind nicht als der Versuch eines Nachweises der

Homologie beider gedacht, sie enthalten nur die Gesichtspunkte, die sich zu dieser

Fragestellung bisher anhand des vorliegenden Tonbandmaterials ergeben haben.

Wohl bei allen Arten tritt das Mauzen als eigenständige Rufform gegen Ende der

Altersklasse I auf. Im weiteren Verlauf der Stimmentwicklung finden sich häufig —
mit Aufnahmen besonders bei Tiger und Jaguar während des ersten Lebenshalbjah-

res belegt — Rufausbildungen, die von ihrer Struktur her wohl als Übergangsfor-

men zwischen Quarren und Mauzen anzusehen sind (z. B. Abb. 240). Daneben kön-

nen innerhalb eines zusammenhängenden Rufes mauz- und quärrartige Abschnitte

aufeinander folgen, der Strukturumschlag vom ersten zum zweiten ist mit einer In-

tensitätssteigerung innerhalb des Rufes verbunden (z. B. Abb. 236, 260, 275). Es ist

zum gegenwärtigen Zeitpunkt der Untersuchungen nicht möglich zu entscheiden,

welche Faktoren neben einer Intensitätszunahme den strukturellen Übergang vom
Mauzen zum Quarren bewirken. Da besonders bei jüngeren Tieren auch weniger

lautstarke Ausbildungen des Quärrens neben Mauzern auftreten, ist eine alleinige

Abhängigkeit des Strukturumschlags von der Intensität wenig wahrscheinlich.

6.2.2.2 Verschiedene Ausprägungen des Mauzens (incl. Vogelruf)

Das Mauzen weist im Verlauf der Stimmentwicklung bei den einzelnen Arten er-

hebliche strukturelle Varianz auf, wie auch bei den adulten Tieren. Besonders Leo-

pard und Löwe fallen mit der oft deutlich zweiteiligen Ausbildung dieser Lautform

auf, Mauzer mit Anlaut kommen aber auch bei allen anderen Arten vor. Einheitlich

finden sich bei allen Mauzlaute, die aufgrund ihrer Struktur mit einem zur Rufmittc

ungefähr klappsymmetrischen Bogenverlauf der Formanten zu homologisieren sind,
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in aus mehreren Einzellauten gekoppelten Formen ist dieser Aufbau wiederholt aus-

gebildet. Zwischen dieser Struktur des Mauzens und den zweiteiligen und reduzier-

ten einteiligen Formen finden sich alle Übergänge; so einteilige Mauzer mit deutli-

chem kurzem Intensitätsabfall um die Lautmitte, die zu den zweiteiligen Formen
überleiten, in denen wiederum der Anlaut weitgehend oder völlig reduziert sein

kann (s. Löwe: Abb. 298— 313). Die Entstehung der explosiv einsetzenden einteili-

gen Mauzer beim Löwen ist wohl auf einen völligen Ausfall des leisen Anlautes in

dieser Weise zurückzuführen, sie stellen also eine abgeleitete Ausbildung dar.

Die Veränderung der Strukturmerkmale der Mauzer im Verlauf der Ontogenese

erlaubt über stufenlose Verknüpfung durch Zwischenformen die Homologisierung

dieses Lautes bei Tieren verschiedenen Alters. Mit der fortschreitenden Entwicklung

geht der interne Tonhöhenunterschied im Mauzer meist zurück, und er verlagert sich

im Hauptgewicht seiner Frequenzzusammensetzung mehr in den basalen Bereich.

Unterschiedlich helle Mauzformen bei subadulten und adulten Tieren entstehen

dann im wesentlichen — neben einem variablen Anteil höherer Frequenzen —
durch Änderung der relativen Intensitätsverteilung innerhalb dieses Bereiches. Die

unterschiedlichen Abwandlungsformen des Mauzens aller Arten sind also homolog,

bei demselben Individuum homonom.

6.3 Zusammenfassung
Die vorhergehenden Ausführungen belegen, daß alle bei verschiedenen Arten und

ebenso innerhalb derselben Art mit demselben Terminus versehenen Lautformen ho-

molog sind. Weitere Lautelemente, die bisher unterschiedlich bezeichnet sind, könn-

ten sich nach Auswertung zusätzlichen Materials auch als homolog erweisen. Die

Homologie ist einzig anhand der strukturellen Eigenschaften der einzelnen Laut-

äußerungen abgeleitet, funktionale Gesichtspunkte sind hierzu nicht herangezogen

worden. Die Darlegungen haben hinsichtlich einiger Lautelemente noch vorläufigen

Charakter und müssen in weiteren Untersuchungen vervollständigt werden.

Aus dem Repertoirevergleich wird deutlich, daß die untersuchten Arten und
wahrscheinlich auch weitere Feliden ein teilweise ziemlich einheitlich zusammenge-

setztes Lautinventar besitzen. In diesem Zusammenhang ist es daher notwendig, bei

der Annahme eines Feliden-„Grund-Lautrepertoires" auch eine homoiologe Ausbil-

dung einzelner Lautformen bzw. ihrer Strukturmerkmale in Betradit zu ziehen.

Dann lägen voneinander unabhängig erworbene Merkmale ähnlicher Struktur vor,

die auf der Grundlage homologer Lautäußerungen entstanden sind. Es handelt sich

hierbei also um das Problem, wie weit sich die Homologieaussage hinsichtlich der

Merkmalszusammensetzung in einer Lautform erstreckt. Methodisch erscheint es im

Augenblick kaum möglich, innerhalb desselben Lautes zwischen homologen und

eventuell homoiologen Strukturkomponenten zu trennen.

Homoiologien sind insofern bei den untersuchten Felidenarten als wenig wahr-

scheinlich anzusehen, weil in den Fällen, wo sich für verschiedene bei derselben Art

nicht strukturell oder funktional korrelierte Lautäußerungen jeweils ein unter-

schiedlicher Grad der Differenzierung einzelner Merkmale im Vergleich mit den ent-

sprechenden bei anderen Arten feststellen läßt, dieser sich für die verschiedenen

Lautformen derselben Art jeweils mit sich entsprechender relativer Stufe der Merk-

malsausbildung ergibt (z. B. bei Löwe und Leopard in der Ausbildung des Vorsto-

ßers und der von Nieslaut/Puffing).

Reine Analogien in der Ausprägung ähnlicher Lautstrukturen sind bei den unter-
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suchten Feliden wohl auszuschließen, weil es sich bei ihnen um eine entwicklungs-

geschichtlich einheitliche, gut abgegrenzte Gruppe nahe verwandter Arten handelt.

7. Schlußdiskussion: Anmerkungen zur systematischen Einordnung der

untersuchten Arten

Vor einer Erörterung der Ergebnisse dieser Untersuchung im Hinblick auf die

verwandtschaftliche Stellung der Arten zueinander ist im Anschluß an Wickler

(1965) noch eine kurze Bemerkung zur Vererbung von Lautgebungsmerkmalen an-

gebracht. Soweit zu diesem Problem bisher überhaupt Untersuchungen vorliegen

(Zusammenfassung bei Marler 1963), sind bei Säugetieren die einzelnen Lautformen

in ihrer arttypischen Ausprägung angeboren; dies bestätigen die Ergebnisse dieser

Arbeit. Auch einzeln ohne den Kontakt zum Artgenossen aufgewachsene Tiere bil-

deten immer Laute artspezifischer Struktur aus. Nur bei Jaguar, Leopard und Löwe
ergeben sich im Zusammenhang ihrer strukturierten Rufreihen Anhaltspunkte, die

in der Ausbildung des endgültigen, wohl individualtypischen Rufreihenrhythmus

und der Rufreihenzusammensetzung eventuell nicht voll genetisch fixierte Abläufe

vermuten lassen.

Die anschließenden Ausführungen sind als Beitrag zur Diskussion um die Syste-

matik der Feliden in den hier untersuchten Arten gedacht, sie müssen durch die Be-

rücksichtigung auch anderer Merkmalskomplexe als der Lautgebung abgesichert

werden. Da alle Arten spezifische Lautformen im Zusammenhang der Partnersuche

während der Hitzeperiode der Weibchen besitzen und einige Arten sympatrisch

vorkommen, ist zumindest in diesen eine distinktive Ausbildung im Dienste der Re-

produktionsisolation zu erwarten (Marler 1957).

7.1 Vergleich der Lautrepertoires

Der inventarisierende Vergleich der Lautrepertoires der einzelnen Arten läßt klar

zusammengehörige Gruppen erkennen, die sich gegeneinander abgrenzen lassen.

Nur Jaguar, Leopard und Löwe besitzen strukturierte Rufreihen; Lautfolgen aller

anderen Arten sind unregelmäßig und arhythmisch in ihrem Aufbau, was als ur-

sprüngliches Merkmal anzusehen ist (Tembrock 1960 b). Die drei erstgenannten Ar-

ten bilden ebenso als einzige den separaten Nachstoßer, den Nachstoßer und den

Vorstoßer als Rufformen aus, die beiden letztgenannten Lautelemente vornehmlich

im Zusammenhang der strukturierten Rufreihe, den Vorstoßer im wesentlichen nur

beim Leoparden.

Der Hauptruf mit Nachstoßelement findet sich bei (Nebelparder), Tiger, Jaguar,

Leopard und Löwe, Puma und Schneeleopard besitzen diese Lautform nicht. Das
Prusten ist Nebelparder, Schneeleopard, Tiger und Jaguar gemeinsam, Leopard und

Löwe äußern die einander wahrscheinlich homologen Laute Nieslaut und Pufting.

Das Hitzegrollen als spezielle Lautform rolliger Weibchen ist bei (Jaguar), Leopard

und Löwe zu finden.

Eine von allen anderen Arten der Untersuchung deutlich abweichende Zusam-
mensetzung seines Lautinventars hat der Puma. Elemente wie das Gurren und der

Wah-wah-Laut weisen in die Richtung des Lautgebungsverhaltens kleinerer Feliden

der Gattung Profclis.
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7.2 Vergleich der Lautstrukturen
Hier seien im wesentlichen Unterschiede in der Ausbildung homologer Lautfor-

men besprochen, die es erlauben, die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen

den einzelnen Arten aufzuhellen.

Innerhalb der Gruppe der Arten mit strukturierter Rufreihe unterscheidet sich

der Jaguar in seiner Ausbildung dieser Lautform von den beiden anderen im we-
sentlichen durch die Stellung des Vorstoßers im Anschluß an den Nachstoßer. Auf
die Probleme einer systematischen Wertung des Differenzierungsgrades und der Dif-

ferenzierungsrichtung im Aufbau der strukturierten Rufreihen bei diesen Arten
wurde schon eingegangen. Zwischen ihnen ergibt sich vom Jaguar über den Leopar-
den zum Löwen eine zunehmende strukturelle Signifikanz des „fry" im Nachstoßer
und im Nachstoßelement des Hauptrufes mit Nachstoßelement, das bei (Nebelpar-

der) und Tiger dieses Merkmal nur sehr schwach zeigt.

Von ihrer Struktur her weisen die Hauptrufe des Puma und des Irbis große Ähn-
lichkeit auf, die beim Nebelparder ist hierzu im Vergleich mit der beim Tiger als in-

termediär anzusehen, zur stark abgeleiteten des Leoparden könnten beim Jaguar
auftretende Hauptrufstrukturen überleiten, der Löwe besitzt diese Rufform nicht.

Bei allen Arten kommen Mauzformen vor, die aus mehreren Einzellauten gekoppelt

sind. Gleiches gilt für die Hauptrufe von Puma, Nebelparder, Schneeleopard und
Tiger, bei Jaguar und Leopard kommen solche Koppelformen dieses Lautes wahr-
scheinlich nicht vor. Keine der Arten mit Hauptruf mit Nachstoßelement — wohl
mit Ausnahme des Nebelparders — artikuliert im adulten Stadium Rufe, in denen
zwei oder mehr Elemente dieser Rufform zusammenhängen. Die Fähigkeit zur

Kopplung mehrerer Rufe gleichen Aufbaus scheint ein ursprüngliches Merkmal zu

sein.

Prusten zeigt in seinen Strukturmerkmalen eine Differenzierungsreihe Nebelpar-

der — Tiger — Jaguar mit fortschreitender Reduktion der basalen und paralleler

relativer Zunahme der höherfrequenten Pulse, die ebenso fortschreitend verschmel-

zen. Die Struktur des Prustens beim Irbis ist nach dem bisherigen Stand der Unter-

suchung als eine Ausbildung anzusehen, die früh im Verlauf der entwicklungsge-

schichtlichen Entstehung dieses Lautes von dieser Linie abgezweigt ist. Bei allen vier

Arten kann Prusten direkt an einen Mauzlaut gekoppelt werden, relativ häufig ge-

schieht dies allerdings wohl nur beim Nebelparder. Dieses Merkmal einer direkten

Verbindung zweier verschiedener Lautformen — von jedem Lauttyp ist normaler-

weise nur ein Element in der zusammenhängenden Lautäußerung ausgebildet — , die

in dem Koppellaut ihre spezifische Struktur weitgehend beibehalten, ist wahrschein-

lich ein ursprüngliches Merkmal der Fehden; zu dieser Art der Verbindung kommt
es aber bei den einzelnen Arten jeweils nur zwischen bestimmten Lautelementen. Sie

tritt auch beim Puma in der Kopplung von Gurren mit Mauzen/Vogelruf auf,

ebenso bei allen anderen Fehden, die auch das Gurren ausbilden, mit Mauzen. Der
wesentliche strukturelle Unterschied gegenüber dem Prusten im Aufbau aus einzel-

nen, nicht zusammenhängenden Lautstößen in kurzer, schneller Abfolge ist Leopard

mit Nieslaut und Löwe im Puffing gemeinsam. Diese beiden Lautformen können

auch nicht direkt an Mauzen gekoppelt werden.

7.3 Vergleich des Verlaufs der Ontogenesen
Hinweise auf die verwandtschaftlichen Beziehungen der Arten aus dem Verlauf

der jeweiligen Stimmentwicklung sind vorläufig noch spärlich, weil das Material un-
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terschiedlich umfangreich für die einzelnen Arten und nicht für den gesamten Ab-

lauf der Entwicklung kontinuierlich in allen Lautformen vorhanden ist. Aussagen,

die sich auf der Grundlage des bisher vorhandenen Materials gewinnen lassen,

stimmen mit den Ergebnissen der vorhergehenden Vergleiche überein.

Der Verlauf der Ontogenese des Prustens beim Tiger spiegelt in ihren strukturel-

len Veränderungen die Entwicklungslinie wider, die sich in der Ausprägung dieses

Lautes bei adulten Tieren von Nebelparder über Tiger zum Jaguar ergibt. Die

Hauptrufe junger Tiger in der Altersklasse III/IV entsprechen in ihrem Aufbau

weitgehend denen adulter Pumas und Schneeleoparden, deuten also hierin auf eine

relativ ursprüngliche Merkmalsausprägung in der Lautgebung des Tigers.

Deutlich zweiteilige Ausprägungen des Mauzens finden sich besonders bei den

Jungtieren von Leopard und Löwe. Die drei Arten mit strukturierter Rufreihe bil-

den (separate) Nachstoßer wohl nicht vor dem zweiten Lebensjahr aus, alle anderen

Lautformen außer dem Vorstoßer und spezifischen Lautäußerungen im Zusammen-

hang der Kopula sind schon vorher entwickelt. Die strukturierte Rufreihe tritt in

voller, artspezifischer Ausprägung wahrscheinlich erst im dritten Lebensjahr unge-

fähr mit der Geschlechtsreife auf.

Eine allgemeine Abfolge der ontogenetischen Entstehung der einzelnen Ruffor-

men — soweit sie bei den einzelnen Arten vorkommen — stellt sich so dar: Quarren

— Mauzen incl. Vogelruf — Hauptruf — Hauptruf mit Nachstoßelement (bis En-

de des ersten Lebensjahres); (separater) Nachstoßer, Vorstoßer — strukturierte

Rufreihe.

Eine Aussage zum Zeitpunkt des ersten Auftretens des Hauptrufes beim Puma

und des Hauptrufes mit Nachstoßelement beim Nebelparder ist bisher aufgrund zu

geringen Materials in den betreffenden Altersklassen nicht exakt möglich. Abwei-

chungen vom vorher geschilderten Entwicklungsgang sind bei diesen beiden Lautele-

menten in den beiden Arten nicht auszuschließen.

7.4 Zusammenfassung der vergleichend systematischen
Betrachtung

Eine eindeutig charakterisierte und von allen anderen Arten abgetrennte Gruppe

bilden Jaguar, Leopard und Löwe mit den nur ihnen eigenen Lautformen struktu-

rierte Rufreihe, Nachstoßer, separater Nachstoßer und Vorstoßer. Hierin stehen

sich Leopard und Löwe aufgrund der gegenseitigen Anordnung von Vor- und Nach-

stoßer, des Grades der Differenzierung des „fry" in ihren Vor- und Nachstoßern so-

wie dem Nachstoßelement im Hauptruf mit Nachstoßelement und der großen Ähn-

lichkeit (Homologie ?) von Nieslaut und Pufting näher als jeder von beiden dem Ja-

guar (vgl. Leyhausen 1950). Dieser zeigt innerhalb dieser Gruppe in der Struktur

seines Rufreihenaufbaus, ihres Rhythmus sowie der Ausbildung des Hauptrufes

Ähnlichkeit mit dem Leopard. Mit der Ausprägung des Prustens weist er aber schon

in die Richtung einer weiteren Gruppe von Arten, die Tiger, Nebelparder und Irbis

umfaßt und durch den gemeinsamen Besitz dieses Lautelements gekennzeichnet ist.

Dabei schließen sich Tiger und (Nebelparder) durch die Ausbildung des Hauptrufs

mit Nachstoßelement näher an die erste Gruppe an als der Schneeleopard, der diese

Rufform nicht besitzt. Er steht vielmehr in dem Aufbau seines Hauptrufes dem

Puma näher, der aber ansonsten deutlich in seiner Merkmalszusammensetzung der

Lautgebung von allen anderen untersuchten Arten zu trennen ist und darin deutli-

che Beziehungen zur Gattung Profelis aufweist.
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Der Vergleich der Struktureigenschaften einzelner Lautelemente zeigt z. B. in der

Veränderung des Prustens vom Nebelparder über den Tiger zum Jaguar, daß diese

Einteilung aufgrund der Lautrepertoires sich durch ihre strukturellen Merkmale un-
termauern läßt bzw. in diesem Fall eine noch genauere Differenzierung ermöglicht.

Die Annahme einer entwicklungsgeschichtlich frühen Sonderausbildung des Pru-
stens beim Schneeleopard wird durch die Ähnlichkeit seines Hauptrufes mit der

wohl ursprünglichen Form dieses Rufes beim Puma unterstützt. Vergleiche der

strukturellen Signifikanz des „fry" im Nachstoßelement des Hauptrufes mit Nach-
stoßelement, des Nachstoßers sowie des Vorstoßers oder der Bildung von Koppel-
formen aus Hauptrufen bzw. Hauptrufen mit Nachstoßelement (unter Einschluß

der Ontogenese) oder solchen aus Mauzen und Prusten führen zu miteinander kon-

sistenten und sich auch gegenseitig ergänzenden Ergebnissen hinsichtlich der ver-

wandtschaftlichen Stellung der untersuchten Arten zueinander. Hieraus ergeben sich

die folgenden Schlüsse.

Der Tiger ist außerhalb der Gattung Panthera zu stellen, ähnliche Auffassungen

vertreten auch Leyhausen (1950, 1973) und Hemmer (1966). Damit würde das

Genus Panthera Oken, 1816 folgende Arten umfassen: P. onca (Linnaeus, 1758) —
Jaguar, P. pardus (Linnaeus, 1758) — Leopard und P. leo (Linnaeus, 1758) — Lö-

we. Die endgültige systematische Einordnung des Tigers bleibt noch zu klären.

Eindeutig ist die Stellung des Pumas: diese Art weist eine von allen anderen die-

ser Untersuchung so signifikant unterschiedliche Merkmalsausbildung auf, daß nä-

here verwandtschaftliche Beziehungen zu ihnen nicht wahrscheinlich sind, vielmehr

ergeben sich hier starke Ähnlichkeiten mit kleineren Feliden wie den Goldkatzen
(Profelis Severtzow, 1858). Zur Klärung der verwandtschaftlichen Beziehungen des

Pumas mit dieser Gattung werden weitere Untersuchungen folgen.

Die systematische Einteilung der anderen Arten in dieser Untersuchung sollte vor-

erst in der augenblicklichen Form beibehalten werden. Hier zeigt sich jedoch im Ge-
gensatz zu den bisherigen Auffassungen, daß der Schneeleopard sich eher an den

Puma (und Nebelparder) anschließt, während der Nebelparder dem Tiger näher-

steht. Eine Zusammenfassung der beiden letztgenannten Arten in einer Gattung

Neofelis, wie sie Leyhausen (1973) vorschlägt, erscheint durch die Ergebnisse die-

ser Arbeit noch nicht ausreichend gesichert.

Alle Arten dieser Untersuchung werden als zur Unterfamilie der Felinae gehörig

angesehen. Eine Darstellung des phylogenetischen Abteilungsschemas dieser Arten

erfolgt hier nicht, weil diese erst auch unter Berücksichtigung weiterer Merkmals-

komplexe in dreidimensionaler Form sinnvoll erscheint.

Der Vorbehalt, daß die Phylogenese eines Einzelmerkmals innerhalb einer Grup-

pe verwandter Arten nicht notwendigerweise auch die Gruppenphylogenese wider-

spiegelt, wird im Rahmen dieser Untersuchung nicht als Relativierung der vorher-

gehenden Aussagen zur Systematik dieser Arten angesehen, weil es bei allen Arten

jeweils mehrere strukturell voneinander unabhängige und funktional nicht korre-

lierte Lautelemente und/oder deren Strukturmerkmale sind, die die systematische

Einordnung untermauern. Die anhand verschiedener Lautformen und ihrer jeweili-

gen strukturellen Beziehungen gewonnenen Aussagen stimmen miteinander überein.

In Anlehnung an Schubert und Schubert (1969) sei aber betont, daß die bei

den rezenten Arten beschriebenen Lautformen — in einer Anordnung unterschiedli-

chen Differenzierungsgrades — nicht ohne weiteres auch als stammesgeschichtliche

Zwischenstufen in der Phylogenese des betreffenden Lautelements anzusehen sind.
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8. Systemeigenschaften dei- akustischen Kommunikation

Die Untersuchung der Lautgebung einiger Fehden erlaubt anhand der beschriebe-

nen Strukturen und Systemeigenschaften die Überprüfung einiger bioakustischer

Modellvorstellungen, wie sie vor allen Dingen Tembrock (1960 b, 1967, 1971) für

Säuger entwickelte, einmal zur allgemeinen, strukturabhängigen Einteilung von

Lautformen, zum anderen zur Beziehung von Lautfunktion und -struktur.

8.1 Zur Klassifikation von Lautformen
Im Zusammenhang mit den von Tembrock (1960 b, 1971) vorgeschlagenen Ein-

teilungskriterien tierischer Lautformen ergeben sich anhand der in dieser Untersu-

chung erfaßten Lautäußerungen von Fehden mehrere kritische Ansätze. Auch

Reschke (1960) weist schon darauf hin, daß eine Einteilung in Kurz- und Lang-

laute (unter bzw. über 0,5 sec Dauer) durchweg wenig sinnvoll ist. Ein deutliches

Beispiel sind hier die Mauzlaute und Fiauptrufe verschiedener Arten, die, auch

wenn sie als Einzellaute manchmal kürzer als 0,5 sec sind, in stark gedehnten oder

gekoppelten Formen eine Dauer von mehreren Sekunden erreichen können. Die ver-

schiedenen Ausbildungen des Mauzens und des Vogelrufes zeigen, daß die Silbigkeit

kein eindeutiges Beschreibungskriterium für eine bestimmte Lautform darstellt; bei-

de können in ihren verschiedenen Abwandlungen oder mit Anlaut zwischen ein-,

zwei- oder mehrsilbiger Ausprägung variieren. In einer Ausbildung mit komplet-

tem, symmetrischem Bogenverlauf sind Mauzen und Vogelruf wohl als zweisilbig

anzusehen, ansteigender und abfallender Schenkel bilden je eine Silbe.

Eine wichtige Struktureigenschaft, die Tembrock (1960 b, 1971) nicht in allen

möglichen Ausprägungen erwähnt, stellt der interne Tonhöhenwechsel einer Laut-

äußerung dar; dieser kann auf unterschiedliche Weise entstehen und ist nicht not-

wendigerweise mit einer Änderung der Frequenzzusammensetzung im Lautverlauf

verbunden. Die Kategorie der Mischlaute sollte getrennt werden nach Formen, in

denen sich zwei (oder mehr?) Elemente strukturell überlagern, und nach solchen, in

denen innerhalb derselben Lautäußerung alternierend zwei (oder mehr?) Lautfor-

men ausgebildet sind (dies letzte mit variablem Anteil der einzelnen Elemente an

der gesamten Lautäußerung und eventuell mehrfachem Wechsel von der Artikula-

tion des einen zu der des anderen innerhalb des zusammenhängenden Lautes). Hier-

in treten dann auch kurze Phasen gegenseitiger Überlagerung der einzelnen Elemen-

te auf, wie es in den Lauten mit alternierenden quarr- und mauzartigen Abschnitten

der Jungtiere mehrerer Arten in Lautspektrogrammen belegt ist. Eine weitere Grup-

pe stellen Koppellaute dar — neben den gekoppelten Lautäußerungen, in denen

mehrere Rufe desselben Typs zusammenhängen — , in denen bestimmte unterschied-

lich strukturierte Lautelemente wie z. B. beim Nebelparder Mauzen und Prusten

oder beim Puma Vogelruf/Mauzen und Gurren zusammenhängend artikuliert

werden können. Außer sehr kleinen Bereichen der Überlagerung behalten hierin je-

doch beide Lautformen ihren eigenständigen Charakter. Wahrscheinlich variiert der

relative Anteil beider Komponenten bei voller Ausbildung des Koppellautes nur ge-

ringfügig. Bei den einzelnen Arten sind es immer nur bestimmte Laute, die dieses

Phänomen zeigen, nicht alle Arten besitzen die Fähigkeit zur Bildung solcher Kop-
pelformen.

Bei den Lautfolgen zeigen die strukturierten Rufreihen des Jaguars, daß Über-

gänge von einem heterotypen zu einem homotypen Aufbau möglich sind, ebenso
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umgekehrt. Interne Intensitätswechsel ehier Lautform, wie Tembrock (1971) sie als

charakteristisches Merkmal angibt, sind in den wenigsten Fällen so regelmäßig aus-

gebildet, daß sie sich zur eindeutigen Beschreibung eines Lauttyps eignen.

8.2 Beziehung von Lautfunktion und -struktur

Die von Tembrock (1967, 1971) entwickelten allgemeinen Vorstellungen der

Strukturmerkmale affiner (distanzvermindernder) und diftuger (distanzvergrößern-

der) Lautäußerungen müssen nach den Ergebnissen dieser Untersuchung einge-

schränkt werden. Einmal unterliegt diese Trennung den schon erwähnten Schwierig-

keiten einer funktionalen Definition der einzelnen Lautformen; daneben muß man
z. B. in den strukturierten Rufreihen von Jaguar, Leopard und Löwe Lautäußerun-

gen sehen, die sowohl affine als auch diftuge Funktion haben können, je nach der

Motivation des lautgebenden und des hörenden Tieres. Tembrock (1967, 1971) gibt

nun folgende Struktureigenschaften affiner Lautelemente im Nah- und Distanzfeld

an: Tendenz zur Stimmhaftigkeit, Einsetzen nicht mit voller Amplitude, Tendenz

zur (rhythmischen) Wiederholung. Diffuge Laute im Nahbereich sind kurz, setzen

mit voller Amplitude ein, haben relativ hohe Intensität, ein breites Frequenzspek-

trum geräuschhafter Zusammensetzung und sind nicht rhythmisch wiederholt. Eini-

ge im Rahmen dieser Untersuchung beschriebenen Lautformen fallen mit ihren

Strukturmerkmalen völlig aus diesem Schema heraus. Das auffälligste Beispiel hier-

zu ist der Nieslaut des Leoparden, einer funktionalen Definition der einzelnen

Lautformen; daneben muf^ man z. B. in den strukturierten Rufreihen von Jaguar,

Leopard und Löwe Lautäußerungen sehen, die sowohl affine als auch diffuge Funk-

tion haben können, je nach der Motivation des lautgebenden und des hörenden Tie-

res. Tembrock (1967, 1971) gibt nun folgende Struktureigenschaften affiner Laut-

elemente im Nah- und Distanzfeld an: Tendenz zur Stimmhaftigkeit, Einsetzen

nicht mit voller Amplitude, Tendenz zur (rhythmischen) Wiederholung. Diffuge

Laute im Nahbereich sind kurz, setzen mit voller Amplitude ein, haben relativ hohe

Intensität, ein breites Frequenzspektrum geräuschhafter Zusammensetzung und sind

nicht rhythmisch wiederholt. Einige im Rahmen dieser Untersuchung beschriebenen

Lautformen fallen mit ihren Strukturmerkmalen völlig aus diesem Schema heraus.

Das auffälligste Beispiel hierzu ist der Nieslaut des Leoparden, auf den nahezu alle

für einen diffugen Laut beschriebenen Eigenschaften zutreffen — im Nahbereich ist

er auch als von relativ hoher Intensität einzustufen. Der Nieslaut hat aber nach al-

len bisherigen Beobachtungen die Funktion eines Lock- und Beschwichtigungslautes,

also rein affinen Charakter. Beim Leoparden weisen Fiauptruf und Hauptruf mit

Nachstoßelement als intensive Rufformen mit affiner Bedeutung im Distanzfeld

eine deutliche Tendenz zu einem stark geräuschhaften Aufbau auf. Nachstoßer (und

Vorstoßer) als wesentliche Bauelemente der strukturierten Rufreihen von Jaguar,

Leopard und Löwe zeigen fortschreitend abnehmende Stimmhaftigkeit, obwohl sie

zumindest bei rolligen Weibchen in deren Rufserien sicherlich affinen Charakter ha-

ben. Ebenso setzen beide Lautformen gleich mit voller Amplitude ein, was wieder-

um nicht den Strukturkriterien für ein affines Lautelement entspricht.

Die vorangehenden Ausführungen machen deutlich, daß es wohl nicht möglich ist,

derartige allgemeingültige, eindeutige Beziehungen zwischen Lautstruktur und

-funktion herzustellen. Neben Lautformen, die weitgehend den von Tembrock

(1967, 1971) beschriebenen Charakteristika entsprechen, finden sich bei den unter-

suchten Fehden auch solche, die nach ihrer Struktur anhand der von Tembrock
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(1. c.) gegebenen Merkmalskombination genau dem ihrer wirklichen Funktion ent-

gegengesetzten Funktionsbereich zuzuordnen wären.

Im Zusammenhang einiger Lautäul^erungen bei Vögeln gelang ein Nachweis

einer allgemeinen Beziehung zwischen ihrer Funktion und Struktur (Marler 1959).

9. Merkmalsverteilung in der Lautgebung der untersuchten Arten

1. M: alle Arten

2. Cop: alle Arten

3. Q: alle Arten

4. gekoppelte M: alle Arten

5. H: alle Arten außer Löwe

6. Hm: Nebelparder, Tiger, Jaguar, Leopard, Löwe

7. Pr: Irbis, Nebelparder, Tiger, Jaguar

8.G: Puma
9. Ni: Leopard

10. Pu: Löwe

11. sN: Jaguar, Leopard, Löwe

12. N: Jaguar, Leopard, Löwe

13. V: Jaguar, Leopard, Löwe

14. sR: Jaguar, Leopard, Löwe

15. Seh: Puma, (Irbis, Nebelparder)

16. O: Puma
17. Hi: Jaguar, Leopard, Löwe

18. Z: Puma
19. Vr: Puma
20. W: Puma
21. V vor N: Leopard, Löwe

22. V nach N: Jaguar

23. gekoppelte H: Puma, Irbis, Nebelparder, Tiger

24. Kopplung von M (M/Vr) mit Pr (G): Puma, Irbis, Nebelparder, Tiger, Jaguar

25. Kopplung von Hm im adulten Stadium: Nebelparder

26. deutliche Intensitätsverlagerung zwischen Formanten im H vom Lautbeginn

zum -ende: Puma, Irbis

27. Pr bei adulten potentiell ohne basale Pulse: Tiger, Jaguar

28. Splitting der basalen Pulse im Prusten: Irbis

29. Ni bzw. Pu als einzelne Pulse: Leopard, Löwe

30. Ni bzw. Pu nicht an M gekoppelt: Leopard, Löwe

31. M bei juvenilen Tieren oft deutlich zweiteilig: Leopard, Löwe

32. M juveniler Tiere in einteiliger Ausbildung mit „explosivem" Lautbeginn: Löwe

33. Anzahl der Pulse im fry des N um 10: Jaguar, Leopard, Löwe

34. Anzahl der Pulse im fry des Nel um 10: (Nebelparder, Tiger), Jaguar, Leo-

pard, Löwe
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35. Intensitätsabfall in Frequenzzusammensetzung des N zwischen 1 und 2 kHz:
Jaguar, Leopard, Löwe

36. fry im N mit Pulsdauer um 0,01 5 sec: Jaguar, Leopard, Löwe

37. sR mit obligatorisch integrierten Hm: Löwe

38. sR häufig ohne integrierten Hm: Jaguar, Leopard

(Die Erläuterung der Abkürzungen für die einzelnen Lautformen findet sich auf

S. 178—179.)

Merkmalsunterschiede — Differences in characteristics
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agonistischer Verhaltensweisen ergibt nach hautspektrographischer Analyse eine teil-

weise übereinstimmende Zusammensetzung der Lautinventare, läßt aber auch deut-

liche Unterschiede zwischen den einzelnen Arten im Vorkommen bestimmter Laut-

elemente erkennen; gleiches gilt für die Struktur der einzelnen Lautformen. Es las-

sen sich jeweils Gruppen von Arten zusammenfassen, die gegenüber anderen ge-

meinsame Merkmale in der Lautgebung besitzen; innerhalb jeder Gruppe ist zumin-

dest eine Art vorhanden, die in ihrer Merkmalszusammensetzung und -ausprägung

zu Arten überleitet, die in einer anderen Gruppe zusammengefaßt sind. Eine Bezie-

hung zwischen dem Hyoidbau und den Stimmäußerungen bei den Fehden, wie

PocoCK (1916) sie vermutet, ließ sich im Rahmen dieser Untersuchung nicht bestäti-

gen; auch ist die Körpergröße einer Art nicht allein bestimmend für die Tonhöhe

ihrer Lautäußerungen.

2. Alle Lautelemente sind nach ihren Strukturmerkmalen deliiniert, ihre charak-

teristischen physikalischen Parameter sind besprochen.

3. Die mit dem gleichen Terminus innerhalb einer Art und bei verschiedenen Ar-

ten versehenen Lautäußerungen lassen sich anhand ihrer Struktur jeweils als homo-

log erweisen. Einige weitere Lautelemente, die vorerst noch mit verschiedenen Be-

griffen geführt werden, sind eventuell auch homolog. Hier ist Aufschluß erst nach

der Analyse zusätzlichen Tonbandmaterials zu erwarten.

4. Allen Arten ist das Mauzen als Rufform gemeinsam, es ist als eine ursprüngli-

che Ausbildung der Fehden anzusehen; wahrscheinlich stellt es die Grundform aller

rufartigen Lautäußerungen dieser Familie dar.

5. Mauzen und seine als Hauptruf bezeichnete intensive Ausprägung sind homo-

log, sie bilden ein Lautkontinuum, „graded system". Weitere solcher Systeme als Er-

weiterung des von Mauzen/Hauptruf erscheinen möglich — auch unter Einfließen

neuer Strukturkomponenten.

6. Die Hybriden Tigon (Elternarten: (j Tiger X $ Löwe), Leguar (Elternarten:

(3 Leopard X $ Jaguar) und Leopon (Elternarten: (5 Leopard X ? Löwe) besit-

zen im Vergleich mit den jeweiligen Elternarten ein eventuell in der Anzahl seiner

Elemente reduziertes Lautrepertoire; eine gesicherte Aussage hierzu ist auf der

Grundlage des vorhandenen Tonbandmaterials nicht möglich. Ihre Lautformen sind

in ihrer Merkmalsausprägung im Vergleich mit der der jeweiligen Elternarten teil-

weise als intermediär einzustufen, zeigen aber auch in einigen Merkmalen bei dem-

selben Tier stärkere Anlehnung an nur eine der beiden; dies kann auch in der Aus-

bildung desselben Lautelements in dem einen Merkmal die eine, in einem anderen

die andere Elternart sein. Vereinzelt kann es zur Ausprägung von Merkmalen kom-

men, die bei keiner der beiden Elternarten, wohl aber bei diesen verwandten Arten

auftreten. Die Lautelemente der Hybriden sind denen ihrer jeweiligen Elternarten

und der weiteren Arten im Zusammenhang dieser Untersuchung, sofern sie die ent-

sprechenden Lautäußerungen besitzen, homolog.

7. Alle im Verlauf der Ontogenese bei derselben und bei verschiedenen Arten mit

dem gleichen Terminus belegten Lautformen sind als jeweils homolog erwiesen,

auch mit den entsprechenden der adulten Tiere.

8. Die Ontogenese der Lautgebung läßt allen Arten gemeinsame Merkmale er-

kennen. Während der ersten Lebenstage ist einheitlich nur eine Rufform, das ge-

räuschhafte, vorwiegend intensive Quarren, ausgebildet. Ungefähr ab der 2. bis

3. Lebenswoche tritt daneben auch das leise, klangartige Mauzen (incl. Vogelruf
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beim Puma) auf, das bei allen Arten im weiteren Verlauf der Entwicklung, auch bei

den adulten Tieren, die vorherrschende Rufform geringer Intensität bleibt. Das
Quarren tritt im zweiten Lebenshalbjahr nicht mehr auf — bei einigen Arten schon

eher — und wird durch intensive Rufformen anderer Struktur ersetzt.

9. Die Gruppe der Laute Gurren (Puma), Prusten (Nebelparder, Schneeleopard,

Tiger, Jaguar), Nieslaut (Leopard) und Pufting (Löwe) ist schon frühzeitig ent-

wickelt, wahrscheinlich vor dem Ende des ersten Lebensmonats, und verändert sich

im weiteren Verlauf der Ontogenese bei einigen Arten strukturell nicht mehr we-

sentlich.

10. Alle rufartigen Lautäußerungen — andere Lautformen wahrscheinlich auch,

aber in einem geringeren Ausmaß — machen im Verlauf der Stimmentwicklung bei

derselben Art einen gleichartigen, allmählichen Abfall in der Tonhöhe durch — nach

einem bei den einzelnen Arten unterschiedlich langen Anstieg in den ersten Lebens-

wochen. Die Tonhöhenbewegung ist bei den einzelnen Arten absolut und relativ

verschieden. Meist reduziert sich auch der interne Tonhöhenwechsel der Rufformen.

LI. Mit dem Ende des ersten Lebensjahres erscheint bis auf spezielle Lautformen

im Zusammenhang des Östrus der Weibchen und des Paarungsablaufs die Entwick-

lung des jeweiligen Lautrepertoires bei den einzelnen Arten in der Anzahl seiner

Elemente abgeschlossen. Noch nicht geklärt ist in diesem Zusammenhang der Ent-

wicklungsablauf für je eine Rufform bei Puma und Nebelparder. Eine deutliche

Ausnahme hierin stellen Jaguar, Leopard und Löwe dar, die als adulte Tiere eine

artspezifische, strukturierte Rufreihe ausbilden. Diese Lautäußerung sowie Nachsto-

ßer und Vorstoßer (besonders beim Leoparden) als ihre wesentlichen Bauelemente

entwickeln sich erst im zweiten und dritten Lebensjahr, die strukturierte Rufreihe in

vollrhythmischer Form erst nach dem Auftreten der sie zusammensetzenden Einzel-

rufformen. Der separate Nachstoßer ist schon in der ersten Hälfte des zweiten Le-

bensjahres ausgebildet und dürfte einen Ausgangspunkt zur Entwicklung des Nach-

stoßers und der strukturierten Rufreihe darstellen.

12. Mit großer Wahrscheinlichkeit sind alle Lautformen in ihrer artspezifischen

Ausbildung angeboren, d. h. neben dem Aufbau des Stimmapparates und der Reso-

nanzräume sind die der Lauterzeugung und -ausformung zugrundeliegenden neu-

romotorischen Abläufe genetisch verankert. Lernprozesse erscheinen im Zusammen-

hang der endgültigen individualspezifischen Ausprägung von Rhythmus und/oder

Zusammensetzung der strukturierten Rufreihen von Jaguar, Leopard und Löwe

möglich. Individualkennzeichnende Frequenzzusammensetzung einer Lautform —
hierin treten aber wahrscheinlich nur geringfügige interindividuelle Unterschiede

auf — und besonders individualtypische relative Intensitätsverteilung in ihrem Fre-

quenzspektrum sind bei allen Arten der Untersuchung anzunehmen, mit dem be-

nutzten Auswertungsverfahren aber nicht gesichert zu bestimmen.

13. Einzelne Laute wie das Prusten lassen im Artenvergleich eine Dift'erenzie-

rungsreihe erkennen. Derartige strukturelle Beziehungen bei weiteren, jeweils struk-

turell und funktional nicht korrelierten Lautelementen erlauben gemeinsam mit der

unterschiedlichen Zusammensetzung der Lautrepertoires eine Gruppierung von je-

weils mehreren Arten unter dem Gesichtspunkt der gemeinsamen Merkmale in der

Lautgebung, auch unter Einschluß der Ontogenese. Zwischen den einzelnen Grup-

pen vermitteln jeweils Arten mit teilweise übergreifender Merkmalszusammenset-

zung — diese lassen sich aufgrund ihrer Merkmalsausprägung aber immer eindeutig
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einer der beiden zuordnen — ; innerhalb der Gruppen lassen sich die Arten weiter

nach der Größe der Übereinstimmung innerhalb dieses Merkmalskomplexes einstu-

fen. Auf diese Weise unter verschiedenen Gesichtspunkten der Lautgebung abgelei-

tete Aussagen zur verwandtschaftlichen Beziehung der Arten sind miteinander kon-

sistent.

14. Das Genus Panthera Oken, 1816 sollte nur noch die Arten Jaguar (Panthera

onca), Leopard (Panthera pardus) und Löwe (Panthera leo) umfassen. Innerhalb

dieser Gattung stehen Löwe und Leopard einander verwandtschaftlich näher als je-

der der beiden dem Jaguar. Der Tiger weist eine von diesen drei Arten so deutlich

abweichende Merkmalszusammensetzung auf, daß er mit ihnen nicht in dieselbe

Gattung gestellt werden sollte; seine endgültige systematische Einordnung ist noch

nicht genügend geklärt.

Nebelparder (Neofelis nebulosa) und Schneeleopard (Uncia uncia) bleiben je-

weils einzige Art ihrer Gattung. Der Nebelparder zeigt in seiner Lautgebung deut-

lich Anlehnung an den Tiger, während der Irbis sowohl mit diesen beiden Arten als

auch mit dem Puma Ähnlichkeiten erkennen läßt. Außer vom Schneeleopard besitzt

der Puma (Puma concolor) aber eine so erheblich von allen anderen Arten der Un-

tersuchung abweichende Lautgebung, daß seine Sonderstellung deutlich ist. Er

schließt sich in diesen Merkmalen vielmehr an kleinere Fehden wie die Goldkatzen

(Profelis) an.

Eine endgültige systematische Einordnung aller Arten bedarf neben den ange-

führten Gesichtspunkten zur Absicherung der Ergebnisse weiterer vergleichender

Untersuchungen morphologischer, verhaltensphysiologischer, kariotypischer und an-

derer Merkmale. Erst nach einer Wertung der so gewonnenen Aussagen erscheint es

sinnvoll, den Versuch einer Darstellung der stammesgeschichtlichen Beziehungen der

einzelnen Felidenarten zu unternehmen.

15. Anhand der bei den untersuchten Fehden gefundenen Lautäußerungen lassen

sich keine allgemeingültigen, eindeutigen Beziehungen zwischen Struktur und Funk-

tion eines Lautes belegen.

11. Short Version

11.1 A b b r e V i a t i o n s of v o c a 1 i z a t i o n s and their names in

German and English

Cop — spezifische Lautformen im Zusammenhang mit der Kopula

specific vocalizations during mating

G — Gurren

gurgling

H — Hauptruf

main call

Hi — Hitzegrollen der $$
gargling of 9$ in oestrus

Hm — Hauptruf mit Nachstoßelement

main call with grunt-element
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M — Mauzen
mew^

N — Nachstoßer

grünt

Nel — Nachstoßelement im Hauptruf mit Nachstoßelement

grunt-element of main call with grunt-element

Ni — Nieslaut

sneezing sound

O — Orgasmusschrei der 9?
orgasmic cry of 9$

Pr — Prusten

prusten

Pu — Puffing

puffing (Schaller 1972)

Q — Quarren

bleating (Schaller 1972)

Seh — Schnurren

purring

sN — separater Nachstoßer

separate grünt

sR — strukturierte Rufreihe

structured call sequence

V — Vorstoßer

vocalized gasp

Vr — Vogelruf

whistle

W — Wah-wah-Laut
wah-wah sound

2 — zusammengesetzter Rolligkeitslaut der ??
composite vocalization of $9 during oestrus

The English terms are not a direct translation of the German in every case but

were chosen according to their suitability or, as in the case of "whistle", were

already current in the literature and have been retained.

11.2 Distribution of characteristics in vocalization of

the felids in this investigation

1. M: all species

2. Cop: all species

3. Q: all species

4. coupled M: all species

5. H: all species except Hon

6. Hm: clouded leopard, tiger, Jaguar, leopard, lion

®) "Mew" has been chosen for the various general vocalizations of the felids to avoid

confusion with the miaow of the domestic cat, which is a special form within the wide ränge

of feline mews.

179

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



7. Pr: snow leopard, clouded leopard, tiger, jaguar

8. G: puma
9. Ni: leopard

10. Pu: Hon

11. sN: Jaguar, leopard, Hon

12. N: Jaguar, leopard, Hon

13. V: Jaguar, leopard. Hon

14. sR: Jaguar, leopard. Hon

15. Seh: puma, (snow leopard, clouded leopard)

16. O: puma
17. Hi: Jaguar, leopard, Hon

18. Z: puma
19. Vr: puma
20. W: puma
21. V before N: leopard. Hon

22. V following N: jaguar

23. coupled H: puma, snow leopard, clouded leopard, tiger

24. coupling of Pr or G with M or M/Vr: puma, snow leopard, clouded leopard,

tiger, jaguar

25. coupled Hm in adult animals: clouded leopard

26. transfer of main intensity during H between partials: puma, snow leopard

27. Pr sometimes without basal, laryngeal pulses in adult animals: tiger, jaguar

28. Splitting of basal, laryngeal pulses in Pr: snow leopard

29. Ni or Pu as very short single pulses: leopard. Hon

30. no coupling of M with Ni or Pu: leopard. Hon

31. M often bipartite in juveniles: leopard, Hon

32. M of juveniles with "explosive" beginning in undivided forms: Hon

33. N with about ten pulses in fry: jaguar, leopard. Hon

34. Nel with about ten pulses in fry: (clouded leopard, tiger), jaguar, leopard.

Hon

35. N with decrease of intensity between 1 and 2 kHz: jaguar, leopard. Hon

36. pulses of fry in N with duration of about 0,015 sec each: jaguar, leopard. Hon

37. Hm obligatory component of sR: Hon

38. sR often without integrated Hm: jaguar, leopard

11.3 Comparative investigation of vocalization
in several felids

11.3.1 Introduction

Within the behavioural inventory of an animal species or a group of related species thelr

vocalizations constitute some of the best defined Clements because these can be characterized

purely structurally in terms of their physical parameters obtained from sound spectrograph

analysis. Intra- and interspecific comparison of the vocalizations can therefore be based

solely on structural characteristics without regard to their function or communicative

message, which, especially in mammals, may often obscure structural relationship.

In contrast to the number of comparative investigations of vocalization in special groups

of birds, anurans or insects, there are not many using this approach on mammals. Those

that do are malnly restricted to primates; a few deal with ungulates and carnivores.

The Intention of this investigation is to establish the vocal rcpertoires of several felids

and give a structural comparison of their vocalizations. To complete and cnhance this
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survcy the ontogenesis of vocal behaviour in all these species is also considered from a
structural vIewpoint. This is done by thc application of the concept of homology as

established for morphological structures (Remane 1952). The limitations put forward by
Atz (1970) concerning the validity of this concept in the study of behaviour do not apply
to comparative investigations on vocalization based purely on physical structural para-
meters.

The results of this survey provide additional arguments in resolving controversial prob-
lems besetting discussion of the systematics of the Felidae.

11.3.2 Material and methods

The object of »"his invcstigation is the vocalization of the following species of cats:

puma
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AK VI adult age varies according to species (Crandall 1964)

AK VII senile very old animals (over 15 years) of Jaguar,

leopard and lion seem to undergo a decay of

special composite vocalizations

All recordings were made with portable tape recorders UHER 4000 Report and UHER
4200 Report Stereo and microphones SENNHEISER MD 421/2 and MKH 805 which

both have an almost identical frequency characteristic in the vocal ränge of these felids. All

recordings were run at 19 cm/sec speed with recording level normally unaltered during a

coherent sequence of vocalizations. Even very loud calls were not recorded at a distance

of more than 5 m. Each recording is followed by notes on circumstances of recording

(distance, angle microphone-vocalizing animal etc.), date, place, sex and identity of the

animal recorded and notes on the behaviour of the vocalizing animal and reactions of any

conspecifics.

The recordings were then copied from a REVOX A 77 tape recorder onto the sound

spectrograph and spectrographic analysis was carried out on a sound spectrograph

VOICEPRINT Model 4691 A. For nearly all recordings two displays were used: quantize/

WB (300 Hz) and normal/NB (50 Hz), both in shaping flat. Recording and analyzing

(scan playback) level of the VOICEPRINT were monitored with an oscilloscope HAMEG
HM 312.

Structural analysis and description of all vocalizations are based on the following para-

meters:

1. a. amplitude

The intensity of the vocalizations was not measured with a phonmetcr, their intensity

being classified by apparent observed loudness. Within the same recording under

constant conditions a comparison of the relative intensities of the different calls in it is

possible.

b. regulär alteration of amplitude within a vocalization

A special form of this characteristic is the internal rhythmical alteration of intensity

("fry", Andrew 1963 b).

2. a. frequency ränge

measured in kHz (kc/s), describing the ränge in which a vocalization may have fre-

quency components

b. basic frequency ränge

measured in kHz, giving the ränge of medium intensity in which all forms of a vocali-

zation have their essential frequency components

c. main components

measured in kHz, gives the frequencies with the highest amplitude in a vocalization

In the quantize (contour) spectrograms all frequencies within contour areas of equal

shading level have the same relative intensity level, the darkest areas representing the

maximum intensities. Under optimal conditions eight shading levels are shown, each

representing an interval of 6 dB.

d. gaps in frequency ränge

measured in kHz. Some vocalizations have typical gaps in their frequency ränge

over parts or the whole of their duration.

e. changes in frequency composition as a function of timc during a vocalization

3. a. duration

measured in sec or 0.1 sec. The duration can only be estimated when recording was

made inside buildings

b. rate of repetition within a constant interval

If calls are repeated rhythmically, regulär numbers are articulated within a constant

interval (2 sec were chosen in this investigation). The duration of the pauses between
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the calls is also given. Here the same applies when the recording was made inside a

Building.

4. a. frequency distributlon

spectral and/or tonal frequency composition within a vocalization (further parameters
only in the case of vocalizations with mainly tonal structure)

b. form of partial (alteration of form during the vocalization)

c. pitch-change within a partial

mcasured as ratio between its highest and lowest frequencies (There may be another

pitch-change during a vocalization caused either by alteration of frequency composition

or change of relative intensity of higher and lower frequency components, or combina-
tions of two or all three of these possibilities).

d. fundamental

frequency components and relative intensity of basal partial

e. partial ratio

ratio between the frequencies of the partials within a vocalization, taking the fre-

quency components of the basal partial (fundamental) as = 1, and those of the suc-

ceedingly higher ones at the same moment in relation to those of the fundamental

f. main partials

number and frequency components of the partials with the highest amplitude

There are further criteria for the description of vocalizations:

5. articulation (laryngeal and/or oral and/or nasal components in the formation of the

vocalization)

6. inspirative and/or expirative phases during vocalization

7. posture, muscular activity of the trunk and opening of the mouth during vocalization

All structural parameters given are subject to the restrictions imposed on analysis by

recording conditions and the analyzing capacity of the sound spectrograph itself.

We believe that the fact that the animals studied in this investigation have been kept in

captivity, possibly for several generations, has no influence on the physical structure of their

vocalizations. As regards mammals, there is no evidence pointing in this direction. What
may, however, be altered is the rate of vocalizing in the case of special calls, or whether a

vocalization occurs at all.

The nomenclature of mammalian vocalizations presents a major problem. As mammals
have only comparatively few vocalizations with a clear and exclusive functional connota-

tion and show a strong tendency to mix different vocalizations, it is not very useful to

establish a Classification of calls and sounds in respect of their function. One vocalization

may have more than one function and for the same function there may be more than one

vocalization. Therefore a functionally based Classification can lead to the Splitting of

structurally related or even identical vocalizations or the lumping together of structurally

different ones.

In this investigation vocalizations are as far as possible named without any functional

connotation. Terms already current in the literature have been kept if they follow this

rule, otherwise they have been neglected and new ones used. For a general Classification of

animal vocalizations according to their physical structure cf. Tembrock (1960 b).

The vocalizations of all species as adult animals and during ontogenesis are described in

the same way, following the pattern established by the physical parameters of their struc-

ture mentioned above. Tables with these structural parameters are found at the end of this

paper, each followed by the figures of the sound spectrograms of the respective species'

vocalizations.

The following English resume gives more detail than would be possible in the general

summary by describing the main results of the different aspects of this investigation.
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11.3.3 Vocalizarions of the adult animals

In all species of this survey the mew is the predomlnant low Intensity call (including

whistle as a special derivative of the mew in puma). Several species have peculiar modi-

fications of the mew but there is a basic form of this vocalization common to all. The mew
is the fundamental and original call of the felids and, at least in some of them, constitutes a

structural dement of further vocalizations.

The main call is the intense form of the mew and is found in all species in this investiga-

tion except the lion. Main call and mew form a graded system of calls, a call continuum

with gradual transition. With increasing intensity structural changes may occur in the main

call as compared with the mew which are not equally evident in all species. In lion all loud

calls have a structure different from that of the main call.

Another intense call is the main call with grunt-element. This has a more highly pitched

tonal beginning and a deeper throaty end, the grunt-element, with an internal rhythmical

change of intensity, 'fry'. This call is found in clouded leopard (though rarely), tiger,

Jaguar, leopard and lion; all except the first species can also form low intensity calls with a

grunt-element.

Grunts are short throaty calls with an atonal character and internal fry; to the ear they

remind one of the grunt-element in the main call with grunt-element. These calls are a

vocalization of jaguar, leopard and lion, where they mainly constitute elements of the

species' respective structured call sequences. In all three species there may be less intense

separate grunts following a main call with grunt-element or (in jaguar and leopard) a main

call not within a structured call sequence. Grunts and separate grunts can be distinguished

by slight structural ditferences.

The equivalent of the expiratively articulated grunts are the vocalized gasps which are

formed during the inspirative phase of respiration. This vocalization only occurs regularly

in the structured call sequences of leopard, a gasp before a grünt, often both phases of arti-

culation being joined. In lion some individuals quite regularly form gasps in the same way
but less intensely, but normally they are rare in the structured call sequences of this spe-

cies. Gasps are even rarer and weaker in the structured call sequences of the jaguar; in this

species they follow the grünt or are couplcd to the end of a grünt.

Jaguar, leopard and lion each have a species-specific structured call sequence. In each

species the composition is regulär In respect of the vocalizations in it, their sequence, the

rhythm of the call series and its internal fluctuations in intensity. All other species in this

investigation form call series without regulär composition and rhythm, and this is regarded

as a primitive characteristic (Tembrock 1960 b). Jaguar, leopard and lion can also arrange

their calls in irregulär sequences but such sequences normally do not have füll intensity.

Probably in all species there are specific vocalizations in both sexes during copulation, in

the females already before it. In the males vocalization Starts with the füll immissio penis

and stops with the end of copulation, when the females' vocalizations also change to

snarling, hissing or similar. The male vocalizations during copulation are probably deriva-

tives of the continuum mew/main call though specific to this behavioural Situation.

The snorting sound of prusten constitutes an dement of the respective vocal repertoire of

snow leopard, clouded leopard, tiger and jaguar. There are structural differences in this

vocalization among the four species which are the subject of discussions below.

Only the leopard forms the very short single pulses of the sneezing sound. Hemmer
(1966) States that leopards also have prusten in their vocal repertoire, but this could not be

asccrtained during this investigation. Probably the Statement is based on a misinterpreta-

tion of the sneezing sound, which because of its structure cannot bc lumpcd together with

prusten.

Until such time as recordings good enough for sound spectrographic analysis can be

obtained, puffing (Schaller 1972) has been established as a vocalization of its own peculiar

to the lion. There are strong hints that puffing and the sneezing sound belong together
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structurally and may be put into onc catcgory because both are very short atonal single

pulses^.

Sonic questions arise concerning the occurrence of purring in the species of this investiga-

tion. Ewer (1973) says that it is common amongst the Felidae, whereas in this investigation

it was observed only in juvenile and adult pumas; probably snow leopard and clouded
leopard have this vocalization too. There have been reports of purring in species like the

Hon (Adamson 1960, Schai.ler 1972), but there can be no certainty that the vocalization so

named really is the structural equivalent of this sound in the domestic cat until spectro-

graphic analyses have been made. Among the species in this investigation the low-intensity,

atonal gurgle is peculiar only to the puma, but there are many other felids which have it

also, for cxample the domestic cat, the serval, the African golden cat, the jaguarundi etc.

(ToNKiN pers. comm.)- Another vocalization which in the species of this survey is found
only in puma is the wah-wah sound, a very faint atonal sound similar to panting, until now
not mentioned in the literature. This sound can also be observed in caracal, Asian golden

cat, African golden cat, jaguarundi (Tonkin pers. comm.). There may be further species

that can perform this vocalization.

1 1.3.4 Vocalizations of the hybrids

All three hybrids — tigon, leguar, leopon — have similar vocal repertoires. It is possible

that the number of elements in these is smaller than in the parental species, but this reduc-

tion may also be due to the restricted time of Observation and recording. The main vocali-

zation in all three hybrids is a sequence of loud calls. This has a regulär structure in the

case of the leguar and a clear tendency towards regularity in the tigon and the leopon. In

this respect, therefore, the tigon tends to resemble its maternal species, the lion, as the tiger

does not have call sequences with a regulär structure. Within their call series all three

hybrids form those calls which are also the constituents of the equivalent regularly struc-

tured call sequences of their respective parental species.

The fact that there are no recordings of mews and main calls by any of the hybrids

probably does not mean that they are incapable of them. The reason for the absence of

prusten, puffing and sneezing sound or an equivalent vocalization is not clear; at least

Icopons could be expected to have an equivalent vocalization because of the strong struc-

tural resemblance between puffing and sneezing sound. It is also possible that in this case,

too, restricted data are responsible for the gap. In comparison with their parental species,

the hybrids generally speaking show intermediate characteristics in their vocalizations,

although in several cases the tendency is for one parental type to prcdominate. This may
bc the maternal one in one characteristic and the paternal one in another as within the

structured call sequence of the leguar.

Occasionally the hybrids may form calls in a configuration unknown in eithcr of the

parental species, e. g. the leopon, which may articulate a gasp following a grünt or a grünt

before a main call with grunt-element.

Even as adult animals bcyond their 6th year of life, leopons — recordings of the other

hybrids at different developmental stages are lacking — show significant developmental

changes in the composition and rhythm of their call sequences, becoming increasingly lion-

like with age, whereas when younger they could form very leopard-like call sequences.

The parental species have developed their structured call sequences in füll species-specific

form at the latest before their 5th year of age, and this then remains stable except for

possible decay in very old age.

') Recent analysis has proved the closc structural relationship between puffing and the

sneezing sound, and the two therefore can be put in one catcgory as pufTing. Details will

be published elsewhere.
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11.3.5 Ontogenesis of vocalization

The followlng results may be regarded as established although the development of thc

vocal repertoire is not fully documented in all species.

During the first months of life all species have an equivalent set of very few calls.

During the first 2 or 3 weeks there is only one, though very variable type: bleating

(Schaller 1972). This call seems to be the only one to disappear during later vocal develop-

ment (if further analyses reveal bleating as a derivate of the mew only this special part of

the mew-continuum would disappear), all the other calls and sounds — with structural

alterations — remaining for the rest of the animal's life. The mew occurs probably in all

species about the second or third week of life and from then on remains the predominant

low-intensity call.

Gurgling in puma, prusten in snow leopard, clouded leopard, tiger and jaguar, sneezing

sound in leopard and puffing in lion may already develop quite early (towards the end of

the first month of life) and in some species undergo only minor structural changes until the

animals are adult; probably the same applies to purring in puma and possibly further

species.

About age class III/IV at least one new intense call develops and replaces bleating or

intense mews. It is not yet absolutely clear whether bleating and mewing belong to the

same graded System constituting an intensity-related call continuum, as main call and mew
do in older animals.

The pitch of all calls declines with progressing age — after apparently rising for a period

which varies according to species. The alteration of pitch is also different in the different

species (Fig. 323). In the same species different types of calls at the same age normally

have their frequencies with the highest amplitude in common, differences in pitch originate

from differing frequency composition, especially higher ones, and differing relative intensity

of higher and lower frequencies.

Except vocalizations specifically and exclusively associated with reproductive behaviour,

most species show their füll respective vocal repertoire towards the end of their first year of

life. Exceptions may be the puma with its main call and the clouded leopard with its main

call with grunt-element, but in both cases the present data do not allow a definite conclu-

sion. Evident exceptions are jaguar, leopard and lion with their respective structured call

sequence and its component calls: grünt, (separate grünt) and gasp.

The main call with grunt-element probably develops in all three species in AK IV, as it

also does in the tiger. Separate grunts appear for the first time in AK V, the structured call

sequences in their final form only thereafter about the third year of life; in the lion this

may be even later. The order of ontogenetic development of (separate) grunts and the

structured call sequence provides a strong ground for assuming that the formation of the

former is one prerequisite for the ontogenetic and probably the phylogenetic development

of the latter.

As a whole thc findings of this invcstigation give further evidence that all elements of the

species' respective vocal repertoire develop without learning from conspecifics and that

the neural patterns regulating muscular activity during articulation of the different vocali-

zations are probably innate. Further results on probably species-specific differences in the

ontogenesis of vocal repertoires and/or structures and conclusions about the mutual deri-

vation of vocalizations during development demand a more extended collection of recor-

dings for all species than is available at the moment.

11.3.6 The problem of homology

All vocalizations given the same name are homologous; additional spectrographic analy-

sis on the basis of further recordings may prove homology between others, for cxample

sneezing sound in leopard and puffing in lion.

The principle of this invcstigation with a purely structural comparison of vocalizations is
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shown in the three following examples, which comprise only a part of the whole investiga-

tion on homology.

The main call with grunt-element is generally defined by the following criteria in all

species that form this call: the beginning of the call is more tonal and sounds higher in

pitch than the deeper throaty end, the grunt-element, with an internal fry audible in most
cases; the grunt-element contains more high frequencies than the first part of the call. The
frequency distribution is more tonal in the beginning and in most cases predominantly
spectral in the grunt-element. The fry of the grunt-element shows a rhythmical change of

intensity with alternating very short phases of higher and lower amplitude, each about

0,015 sec in duration, the number of each about 10. Both the fry and the spectral frequency

distribution are not developed equally significantly in all species; they are most evident in

Icopard and lion. In all species the highest intensity of the call is reached at the moment
the grunt-element Starts when the air is also pressed out of the lungs with force.

Prusten has the following characteristics common to all species that form this sound: an

atonal short snorting sound composed of several (< 10) coherent pulses divided by short

phases of decreasing intensity. In all species each pulse can be divided into a basal one
(laryngeal, frequencies mainly below 2 kHz) and another following slightly later with Up-

per frequencies (nasal, frequencies up to and beyond 7 kHz). This structure varies in

significance of the two elements from species to species. It is most evident in juvenile and
adult clouded leopards. The evidence of this structure declines in juvenile and even more
in adult tigers which may form prusten without any laryngeal, basal pulses at all, but con-

sisting only of the nasal ones which merge almost totally. In adult Jaguars this tendency is

even stronger, but they can also still form prusten with weak basal, laryngeal pulses. As
yet, recordings of prusten in juvenile Jaguars are lacking.

It should be added that there are forms of prusten in jaguar in which the last pulse is

almost totally separated from the preceding ones (Fig. 102), which may be an indication of

the way in which the single pulses of sneezing sound in leopard and puffing in lion deve-

loped.

The Statement that the mew (including the whistle of puma) and the main call are homo-
logous is best documented by the various forms of the mew-component in the composite

vocalization of female pumas during oestrus (Figs. 18—25). The mew-component in this

composite vocalization (the other component is purring) shows a continuous transition

from whistle-like (Figs. 18—20) to mew-like (Figs. 21—23) to main call-like structures

(Figs. 24, 25), thus proving the homology of all three vocalizations according to the third

criterion of homology. Arguing that way we agree with Bergmann (1972), who states that

not all species of a related group generally retain all intermediate forms during their phylo-

genetic development but are restricted in their (communicative) behaviour to one or a few

more stereotyped forms. For prusten a phylogenetic line of development can be established

with the help of its structural alterations in the different species. It must be borne in mind
that the phylogenetic development of a single characteristic in a related group of species

does not necessarily reflect their phylogenetic relationship directly, as already stated by

Schubert und Schubert (1969). As the various results on different vocalizations in the

cat species surveyed are in complete accord with each other, we are sure that it is possible

to draw conclusions from them concerning the systematics of the investigated species.

11.3.7 Discussion. Aspects of the systematics of the Felidae

As far as is known, mammalian vocalization is predominantly determined genetically in

respect of its physical species-specific structural parameters and learning plays no or only a

minor role (Marler 1963). According to Wickler (1965) this is one premise for the signifi-

cance of behavioural characteristics in establishing the natural relationship between species.

As there are several species in this investigation which have special calls or call sequences to

bring the sexes together for mating, these vocalizations should be highly species-specific,

too, at least where these species are sympatric (Marler 1957).
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A comparison of the vocal repertoires of the seven species in this survey shows scveral

groups which are separatcd from each other by slightly different repertoires, although within

all groups there are species with overlapping composition of characteristics in one or more

vocalizations. All species have an equivalent basic feline vocal repertoire. Even where

some vocalizations differ, they have counterparts in the other species in most cases. There

are few vocalizations which have no functional and/or structural equivalent in other spe-

cies. A very well defined group consists of lion, leopard and Jaguar which have a struc-

tured, species-specific call sequence, whereas the call series of all the other species are

arhythmical and irregulär in composition, which is a primitive characteristic (Tembrock

1960 b). These three species are also the only ones to articulate grunts, separate grunts and

gasps.

The puma has a very peculiar vocal repertoire showing only some resemblance in the

structure of its main call to that of the snow leopard (and possibly in purring to snow

leopard and clouded leopard). There is strong evidence that the puma's vocalizations are

similar to those of species of the genus Profelis, the golden cats.

Prusten is shared by snow leopard, clouded leopard, tiger and jaguar. The last species,

however, though sharing this characteristic with the above-mentioned, actually belongs in

one group with lion and leopard because the majority of its characteristics are in common
with these. Although there is a strong resemblance between the vocal repertoires of tiger

and clouded leopard, they should still be kept separate at the present stage of investigation.

The snow leopard must also remain the sole member of its genus.

A structural comparison of the vocalizations confirms these results and in addition allows

further specification. Within the group with structured call sequences lion and leopard are

more closely related with each other than either is with the jaguar because of the evident

structural äffinity between sneezing sound and putfing compared with prusten in jaguar, the

relative position of grünt and gasp to each other and the structural significance of fry in the

grunts and in the grunt-element of the main call with grunt-element. The structural dif-

ferences in prusten of the species that form this sound allow further differentiation. It

shows an increasing merging of the high-frequency nasal pulses and a decreasing intensity of

the basal laryngeal ones from clouded leopard to tiger to jaguar. Prusten in the snow

leopard probably developed special characteristics at an early stage of the phylogenesis of

this sound, as is shown by the relatively intense and widely separated nasal pulses and the

intense basal laryngeal pulses that are very short and may be split into more than one per

nasal pulse.

The coupling of several calls of the same type into one coherent articulation seems to be a

primitive characteristic. In the main call this is restricted to puma, snow leopard, clouded

leopard and tiger; jaguar and leopard cannot do this — the lion does not form this call.

All species may link several mews into one call. Within the group with a main call with

grunt-element (clouded leopard, tiger, jaguar, leopard, lion) probably only the clouded

leopard can join two (or more ?) of these calls into one as an adult animal. In subadult

animals of AK IV (and AK V ?) this characteristic seems to be more common; for the lion

there are recordings with these forms.

Comblning of prusten and mewing as sequent elements in one coherent articulation is

found in juvenile and adult animals of all species that form this sound; whether there are

species-specific differences in the occurrence of this characteristic is not yet evident.

Obviously lions do not couple puffing and mews, nor the leopard mews with the sneezing

sound. The puma can combine whistles or mews with gurgling in one coherent vocaliza-

tion.

Another field of evidence for the discussion of the systematics of the Felidae is the

ontogenesis of vocalization. Here again the results confirm and specify those already

drawn in other contexts.

The recordings available indicate that prusten in juvenile animals follows the same line of

development as in adults. In the tiger a transposition of the main intensity takes place
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from the basal, laryngeal pulses to the high-frequency nasal ones during the ontogenesis of

this species (in juveniles about 3—4 months old), thus reflecting the Overall interspecific line

of development in this vocalization.

Young tigers of age class III/IV form main calls (Figs. 243—245) that very closely

resemble in structure the äquivalent calls of adult pumas and snow leopards.

The species with structured call sequences — jaguar, leopard and lion — do not form
grunts, separate grunts and vocalized gasps before their second year of life, the call

sequences being performed in füll species-specific composition and rhythm only after that.

All calls other than those specifically and exclusively associated with reproductive

bchaviour are structurally fully developed before the end of the first year of life — deve-

lopmental changes thereafter particularly occur in frequency composition. The main call

of the puma and the main call with grunt-clement of the clouded leopard may be excep-

tions but on the basis of the recordings available for analysis at present this cannot be

stated with certainty.

All these arguments give rise to the following conclusions on the systematics of the felids:

The genus Panthera should comprise only jaguar (Panthera onca), leopard (Panthera

pardus) and lion (Panthera leo). Within this genus leopard and lion are more closely

related to each other than either is to the jaguar (cf. Leyhausen 1950).

There are several strong points for excluding the tiger from this genus, as already argued

by Hemmer (1966) and Leyhausen (1950, 1973). At the present stage of investigation both

clouded leopard (Neofelis nebulosa) and snow leopard (Uncia uncia) should each remain

the only member of its respective genus. Although the tiger shows significant affiliation

with the clouded leopard in its vocal characteristics it is at the moment still kept separate

from the genus Neofelis. The decision whether to include the tiger in this is postponed

until further evidence from other fields of investigation, such as morphology, behaviour,

karyology etc., have also been considered.

The puma (Puma concolor) deserves a genus of its own; further research is likely to

confirm a close relationship with the genus Profelis (cf. Leyhausen 1973).

11.3.8 General bioacoustic aspects

Tembrock (1960 b, 1967, 1971) has presented some general considerations on animal

vocalization derived from his research in mammals. The results of this investigation in cats

allow some additional thoughts for a revision of his solely structurally defined criteria for

the Classification of animal vocalizations. A division between short (shorter than 0,5 sec)

and long (longer than 0,5 sec) calls is not useful, as is shown by the forms of mews and

main calls which, when coupled together or elongated, can form calls of several seconds'

duration, although a single call may be shorter than 0,5 sec.

The group of mixed/superposed vocalizations should be divided into one category in

which two (or more ?) different forms are uttered simultaneously, and another in which two

(or more ?) different forms are articulated alternately during the same coherent vocalization

with only short phases of superposition and a variable proportion of the duration of the

whole vocalization; transitions from one category to the other are possible.

There is a further category of vocalizations consisting of two different forms in arbitrary

succession but containing only one dement of each and superposed only slightly in a short

transitional zone. This sort of coupling is known only in special calls or sounds in the

various species, for example whistle/mew and gurgling in puma or mew and prusten in

clouded leopard.

A further structural characteristic not mentioned by Tembrock (1. c.) with all possible

forms is the change of internal pitch of a vocalization caused by an alternating frequency

ränge within a call, by a change of relative intensity within a constant frequency ränge or

by a pitch change within partials or by a combination of two or all three of these.

Tembrock (1967, 1971) tries to establish general structural characteristics for, as he called

it, "affin"(inter-individual attracting) and "diffug" (inter-individual repelling) vocaliza-
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tions in relation to their function. As already mentioned earller a functional definition of

calls or Sounds faces great difficulties; moreover there are vocalizations, such as the struc-

tured call sequences of jaguar, leopard and lion, whose function may differ according to thc

motivation of the calling and the hearing individual.

Tembrock (1. c.) gives the following criteria for "affin" vocalizations at short and long

distance: tendency towards tonal structure; not starting with füll intensity; tendency

towards (rhythmical) repetition. "Diffug" vocalizations at short distances have these

characteristics: short; starting with high amplitude; relatively high intensity; broad fre-

quency ränge with atonal composition; no rhythmical repetition.

If these characteristics were gencrally valid the sncezing sound of leopard would obvious-

ly have to be classified as a "diffug" vocalization although its function is just the oppo-

site. Some vocalizations confirm only certain of these function-correlated parameters as

established by Tembrock (1. c), while others show just the opposite tendency. For example,

prusten has a completcly atonal frequency distribution in spite of its obvious "affin" func-

tion.

"We do not think it possible to give general criteria for structural characteristics of a

mammalian vocalization in relation to its function which enable one to predict structural

Parameters from the known function of a vocalization and vice versa. There are, however,

examples of vocalizations in birds (Marler 1959) in which the relationship between structure

and function is well established.

At the moment it is impossible to correlate structure and function of a vocalization in the

species of this survey under a generally valid aspect.

11.4 Introduction to figures and tables

Most of the vocalizations are figured in two displays, first (e. g. 1 a) "contour

(quantize)/WB" and second (e. g. 1 b) "normal/NB". Vocalizations in the same

display within the same figure (95 b + 95 c) follow each other with their original

interval; all the others are mounted sequentially into the time scales. In the contour

spectrograms frequencies of equal relative intensity level lie vv^ithin areas of equal

shading level, each of the maximally 8 levels (the darkest one representing the

relatively highest amplitude) comprising a 6 dB interval. Different shading levels

(in grade of darkness) in the different figures result from the several sequent Steps of

copying the original spectrograms for publication, and do not reflect differences in

intensity. Differences in the frequency ränge of the same vocalization in the two

displays are also due to this effect.

The diagrams of the structured call sequences of Jaguar, leopard, lion and leguar

and those of the call series of tigon and leopon show the following parameters:

duration of calls (black bars), duratlon of pause between two calls (white bars) in

their original sequence, relative intensity level of the calls (dashed line). For

leopard and leguar the diagram is split, showing in the upper diagram the duration

and the relative intensity level of the inspirative vocalized gasps, articulated in the

pauses between the expirative grunts, the bottom one giving the above mentioned

parameters for the other calls and the pauses between the grunts (neglecting the

gasps).

Before the figures of the vocalizations of each species there is a table showing

their main structural characteristics. This follows the same pattern in all species

and an English glossary is given below.
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General scheme of the tables for the description of vocalizations in this investiga-

tion (the same in all species and the hybrids)

Characteristic Abbreviations

articulation

(Lauterzeugung)

phase of respiration

(Atemphase)

relative intensity

(relative Intensität)

internal changes in intensity

(interner Intensitätswechsel)

duration [sec]

(Lautdauer)

coupling

(Kopplung)

repetition

(Reihung)

duration of pauses between rhythmically

sequent calls [sec]

(Pausendauer)

syllabic structure

(Silbigkeit)

frequency ränge [kHz, kc/s]

(Frequenzbereich)

main frequencies [kHz]
(Grundanteile)

frequencies with highest amplitude [kHz]
(maximale Intensitäten)

distribution of frequency components

(Frequenzverteilung)

pitch-change within partial

(Tonhöhenwechsel in Formante)

remarks

(Bemerkungen)

k- laryngeal/oral; n- nasal

ex- expirative; in- inspirative

g- low; m- medium; h- high

rh- rhythmical

ar- arhythmical; rh- rhythmical

kl- tonal; sp- spectral
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11.5 R e g i s t e r o f t a b 1 e s

Tab. 1 Recordings analyzed (with distribution among species, hybrids and age

classes)

Tab. 2 Puma (Puma concolor)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 3 Clouded leopard (Neofelis nebulosa)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 4 Snow leopard (Uncia imcia)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 5 Tiger (Panthera tigris)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 6 Jaguar (Panthera onca)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 7 Leopard (Panthera pardus)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 8 Lion (Panthera leo)

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 9 Tigon

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 10 Leguar

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 11 Leopon

Structural parameters of vocalizations in adult animals

Tab. 12 Vocal repertoires of the adult animals including the hybrids

Tab. 13 Puma (Puma concolor)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 14 Clouded leopard (Neofelis nebulosa)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 15 Snow leopard (Uncia uncia)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 16 Tiger (Panthera tigris)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 17 Jaguar (Panthera onca)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 18 Leopard (Panthera pardus)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 19 Lion (Panthera leo)

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals

Tab. 20 Leopon

Structural parameters of vocalizations in juvenile animals
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11.6 Table of signs and abbreviations

General:

(I) — recording was done inside a building therefore minor structural altera-

tions because of the echo esp. in respect of duration must be kept in mind

d — days; Wo — weeks; Mo — months

+ — characteristic fully developed

( + )
— characteristic seldom or only weakly developed

— — characteristic not developed or not applicable

? — characteristic and/or its structure unclear or questionable

1 — regulär alteration of a characteristic in the direction of the arrow

<C — smaller than or below

> — greater than or above

Table 1:

I — number of individuals

A — number of recordings (nearly all recordings contain more than one voca-

lization)

w — female

m — male

u — sex undetermined

ges — total number

AK I — age classes I—VI
—VI

Table 12:

+ — vocalization developed

(+ )
— seldom

+ ? — probably developed

+ '• — incipient development

(—

)

— possibly developed

—

?

— probably not developed

— — not developed
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11.7 Register offigures

Fig. (Abb.) No. Species

a) adult animals

1—

6

Puma

7—10

11— 16

17—25

26

27

28

29—35

36—40, 43

41, 42

44

45

46—48

49—64

65,66

67—69

70—73

74—80

81—83

84—88

89—91

92,93

94

95 a

Clouded leopard

Snow leopard

Tiger

Jaguar

Vocalization

whistle

mew
main call (No. 16 coupled form)

composite vocalization of $$
during oestrus (showing different

stages of the two structural compo-

nents, Nos. 18—25 with gradual

change of whistle-like to main call-

iike structure in the mew-compo-
nent)

purring

whistle coupled with gurgling

gurgling

mew
main call (No. 40 coupled form)

main call with grunt-element

(No. 42 with incipient grunt-

element)

mew coupled with prusten

prusten

mew
main call (No. 52 incipient

coupled form, No. 61 inverse

structure with low Start and

high-frequency end)

prusten

mew
main call (No. 73 coupled form)

main call with grunt-element

(Nos. 77 , 79, 80 intermediate

forms main call/main call with

grunt-element)

prusten

mew
main call

main call with grunt-element

series of grunts

intermediate form main call/

main call with grunt-element
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Fig. (Abb.) No.

95b-g

95 h

96

97

98

99

100—102

Species

103, 104

105-
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Fig. (Abb.) No,
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Fig. (Abb.) No. Species

237

238—240

241,242

243—245
246—248

249, 250

251, 252

253

254

255, 256 Jaguar

257, 258

259—262

263, 264

265, 266

267—270

271

272—274 Leopard

275

276—278

279—281

282

283—287

288

289—292 Lion

293—297

298—309

310—313

314—317

318—320 Leopon
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12. Summary

1. A survey of the vocal repertoires of puma (Puma concolor), clouded leopard (Neofelis

nebulosa), snow leopard (Uncia uncia), tiger (Panthera tigris), jaguar (Panthera onca),

leopard (Panthera pardus) and lion (Panthera leo), excluding all vocalizations specific

to agonistic behaviour (spitting, hissing etc.), reveals some identical composition but also

significant differences in occurrence and structure of special vocalizations among these

species. It is possible to group several species together according to the concordance of

these vocal characteristics. Within different groups there is at least one species in each

which, although clearly belonging to one group, has some similarities in vocalization

with species in another.

There is no evidence for the supposition of Pocock (1916) that there is a relationship

between the vocalization of a cat species and the morphology of its hyoidean apparatus.

Furthermore the body size of a cat species is no direct clue to the pitch of its vocaliza-

tions.

2. All vocalizations are defined according to their structural parameters, which are de-

scribed in detail.

3. All vocalizations given the same name in the same and in different species are homolo-

gous in structure. There are several vocalizations named differently at the moment
which further recording and analysis may also show to be homologous.

4. All species form the mew, which is common amongst the Felidae and probably consti-

tutes the origin of all call-like vocalizations from low to high intensity in this family.

5. The mew and its intense form, the main call, are homologous, belonging to the same

graded system of calls. Probably further Systems, which are similar to it or extended by

the Integration of new structural elements, also exist.

6. The hybrids tigon (parental species: (5 tiger X 5 lion), leguar (parental species: (5 leo-

pard X 9 Jaguar) and leopon (parental species: (5 leopard X 9 lion) may have vocal

repertoires with a reduced number of elements compared with those of their respective

parental species, but this result is not yet fuUy established on the basis of the tape

recordings available for analysis at present. The vocalizations of the hybrids generally

show intermediate structural characteristics in comparison to those of their respective

parental species. Other characteristics are more similar to only one of them. Within

the same vocalization one structural characteristic may reflect one parent and another the

other. Some hybrids form calls in an arrangement not found in elther of the parental

species but in another species related to these. The vocalizations of the hybrids are

homologous to those of their respective parental species and the others in this survey.

7. All vocalizations occurring during ontogenetic development which are given the same

name are homologous, and the same applies to the equivalent vocalizations of the adult

animals.

8. Ontogenesis of vocal behaviour follows a general pattern in all species in this survey.

During the first weeks of life there is only one predominantly intense and atonal call,

bleating. About the second or third week the tonal mew (including whistle in puma)
develops as a low intensity call. Bleating does not occur after the end of the first six

months — in some species even earlier — when it is replaced by other high intensity

calls.

9. The group of sounds comprising gurgling (puma), prusten (snow leopard, clouded leo-

pard, tiger, Jaguar), sneezing sound (leopard) and puffing (lion) probably develops

before the end of the first month of life and in some species undcrgoes only minor

structural changes until the animals are adult.

10. During vocal development all calls undergo a similar drop in pitch after a short rise in it

during the first weeks of life. These changes are absolutely and rclatively different
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among the species in this survey. Other vocalizations undergo a similar but less signifi-

caut change in pitch.

11. By thc end of the first year of life all vocalizations except those specific to reproductive

behaviour are developed, although there is lack of evidence concerning one call each in

puma and clouded leopard. Jaguar, leopard and Hon are significant exceptions in this

respect because they do not form their vocalizations grünt, separate grünt, vocalized

gasp and the structured call sequence before their second year, the structured call

sequence in its füll rhythmical form probably only after the end of the second year

when these calls constituting it are developed. Separate grunts first occur about the

first half of the second year and therefore can be regarded as a prerequisite for the

development of grunts and the structured call sequence mainly built up of grunts.

12. There are strong arguments for the assumption that all vocalizations are innate in their

species-spccific structure, i. e. in addition to the morphology of the vocal apparatus the

neuromotoric processes underlying articulation are laid down in the genotype. Learning

may play a role in the final development of individual-specific rhythm and/or composi-

tion of the structured call sequences in jaguar, leopard and lion. Probably all vocaliza-

tions have individual-specific characterlstics in respect of frequency composition and in

particular relative intensity distribution within the frequency composition. With the

method of analysis applied in this survey these two parameters cannot be established

with satisfactory accuracy.

13. Some vocalizations, such as prusten, show a clear line of differentiation when the species

forming this sound are compared. Similar structural relationship among furthcr voca-

lizations not correlated structurally and functionally with each other and the different

composition of the respective vocal repertoires in the species in this investigation allow

their grouping according to the level of concordance in this complex of characteristics,

including ontogenetic development. Within each group there is at least one species

which in the composition of its characteristics is related to other species in another

group. All results from different sources of evidence in this survey on vocalization are

consistent in respect of the systematic relationship of the species.

14. The genus Panthern Oken, 1816 should comprise only the species jaguar (Panthera

onca), leopard (Panthera pardus) and lion (Panthera leo). Within this genus leopard

and lion are more closely related to each other than either is to the jaguar. The compo-

sition of characteristics in the vocalization of the tiger is so different from these three

species that it should not be kept In the same genus with them. Its definitive systematic

Status is not yet clear. Clouded leopard (Neofelis nebulosa) and snow leopard (üncia

uncia) must each remain the only species in its respective genus. The clouded leopard

shows close relationship with the tiger in its vocalization, while the snow leopard has

similarities both with these two species and with the puma. The vocalization of the

puma (Puma concolor) differs so significantly from all the other species in this survey

except the snow leopard that it cannot be grouped with any of them; there are, how-

ever, evident similarities with smaller felids of the genus Profelis.

A definitive systematic scheme of the Felidae Is not glven here because, in addition to the

results of this survey on vocalization, others from morphology, behaviour and other

fields of Investigation must be incorporated if a reasonable three-dimenslonal famlly

tree Is to be produced.

15. The vocalizations described in this Investigation make it clear that there is no gcneral

and unequivocal relationship between their structure and their function.
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14. Abbildungen und Tabellen

Vorbemerkung

Nahezu alle Lautformen sind in zwei Darstellungsweisen, zuerst „contour
(quantize)"/WB (s. Abb. 1 a) und dann „normal'VNB (s. Abb. 1 b), abgebildet.

Lautelemente in der gleichen Darstellungsweise innerhalb derselben Abbildung
(Abb. 95 b =N Abb. 95 c) folgen in ihrem ursprünglichen zeitlichen Abstand aufein-

ander, ansonsten sind die Laute fortlaufend in die Koordinatensysteme einmontiert.

Die relative Intensitätsabstufung der Frequenzanteile innerhalb eines Lautes ge-

ben im „quantize display" die Konturflächen unterschiedlicher Graustufe wieder.

Die einzelnen Intensitätsniveaus umfassen jeweils ein Intervall von 6 dB, bei maxi-
maler Aussteuerung lassen sich 8 solcher Niveaus erfassen. Bisweilen ergeben sich

unterschiedliche relative Graustufen in den verschiedenen Lautspektrogrammen
durch das mehrfache Umkopieren für die Herstellung der Abbildungen, diese Un-
terschiede besagen nichts über das Intensitätsverhältnis der Laute.

Teilweise ergeben sich ebenso Unterschiede in der abgebildeten Frequenzzusam-
mensetzung desselben Lautes zwischen den beiden Darstellungsweisen, auch dies ist

auf das mehrfache Umkopieren zurückzuführen. In den Rufreihendiagrammen sind

die Ruf- und Pausenlängen sowie die relativen Intensitätsstufen der Einzelrufe er-

faßt. Die Rufe sind als schwarze, die zwischen ihnen liegenden Pausen als weiße
Säulen dargestellt, die Intensitätsstufen der Rufe sind zu einem Graph des Intensi-

tätsverlaufs innerhalb der Rufreihe im selben Koordinatensystem zusammengestellt.

Beim Leopard und beim Leguar sind im unteren Koordinatensystem in dieser Weise
(der einleitende Hauptruf mit Nachstoßelement und) die Nachstoßer mit den da-

zwischenliegenden Pausen dargestellt, im oberen entsprechend in diesen Pausenräu-
men die Vorstoßer.

Vor den Abbildungen der Lautformen einer Art befindet sich jeweils eine tabella-

rische Zusammenstellung mit deren wichtigsten Strukturmerkmalen.

Zeichenerklärung

(I) : Innenaufnahme

(Das abgebildete Lautspektrum zeigt einen Laut, der innerhalb eines ge-

schlossenen Raumes [Gebäudes] aufgezeichnet wurde; daher sind gering-

fügige strukturelle Veränderungen aufgrund des Halleffektes zu bedenken.)

Merkmal ausgebildet

Merkmal nur schwach oder selten ausgebildet

Merkmal wahrscheinlich nicht ausgebildet

Merkmal nicht vorhanden bzw. nicht anwendbar

keine Aussage zur Merkmalsausprägung möglich

regelmäßige Veränderung eines Merkmals in Pfeilrichtung

kleiner als bzw. unterhalb von

größer als bzw. oberhalb von

+
(+ )

>

?

<
>
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Abkürzungsverzeichnis
1. Atmungsphase:

ex — exspirativ; in — inspirativ

2. Frequenzverteilung:

kl — klangartig; sp — spektral

3. interner Intensitätswechsel:

rh — rhythmisch

4. relative Intensität:

g — gering; m — mittel; h — hoch

5. LauterzeugungZ-ausformung:

k — kehlig/oral; n — nasal

6. Lautformen:

Cop
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Abb. 21 die anschließenden Abbildungen zeigen den Übergang zu einer

strukturell dem Hauptruf entsprechenden Ausbildung des Mauzanteiles
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Hauptruf mit Ansatz zu gekoppeltem zweiten Ruf
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Abb. 95 Abb. 94a
Hauptruf mit Nachstoßelement Nachstoßerserie
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Zwischenform Hauptruf/ Hauptruf mit Nachstoßelement mit anschließendem separaten

Nachstoßer

die Abbildungen zeigen den Übergang von einer mauzartigen Struktur zu voller'

Ausbildung des internen rhythmischen Intensitätswechsels im separaten

Nachstoßer
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Abb. 95 d Abb. 95 e Abb. 95 f Abb. 95 g
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Abb. 99

Nachstoßerserie (aus dem mittleren Abschnitt einer strukturierten Rufreihe)

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



mm^ (m'SPi *^ - --frifc -

Abb. 100 a/b

Prusten (l)

Abb. 101 a/b

Prusten (l)
kHz

7 —

5 —

4 —

3 —

2 —

05

"

\ \ \ \ I \ \ \ \ 1 T"
CU 1 2

Abb. 102 a/b

Prusten mit weitgehend abgelöstem letzten Einzellautstoß (l)

rntsmlrütt-
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Hauptruf mit Nachstoßelement Hauptruf mit Nachstoßelement mit

anschließendem separaten Nachstoßer
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stufe

o.s
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Abb. 126 a/b

Mauzen (l)

'tä^il
'-" ' r M^^^Äßji^' ii«^\iÖt<:-\r?r?^^C,WVttV S-, - .

1
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Abb. 127 a/b

Mauzen (l)

fo-v*"'^* ;<*

lt.

^i^'^Qri^ >r-3 .3 .^."j—
\ r

I i

Abb. 128 a

Mauzen (l)

I I

Abb. 129 a

Mauzen (l)

05

Abb. 128 b Abb. 129 b
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Abb. 150

Mauzen (l)

Abb. 151 a

Hauptruf mit Nachatoßelement

«!^T:'tV('^l1

0.2

Abb. 131 b Abb. 132 a

Hauptruf mit Nachstoßelement

I

a2

Abb. 152 b

W)

liit

Abb. 133 Hauptruf mit Nachstoßelement

mit Anlaut

- « r

1 r\ \ \ \ I

0,2 1

Abb. 154 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement

Abb. 155

Hauptruf mit Nachstoßelement (tJbergangsruf 1
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Abb. 136 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement mit Anlaut

* fi:«-'^ -' ^MM^ OhS

fT(
"0"

\
\

^

\ \ \
\ \ 1 \

\

^
a2 1 2

Abb. 137 Abb. 138

die folgenden Abbildungen zeigen die fortschreitende Verschmelzung des

Anlautes mit dem Hauptteil des Rufes

t>>...

Abb. 139 Abb. 140 a Nachstoßerserie (aus dem

vollrhythmischen Abschnitt der Nachstoßerfoige)

^ t

a2

Abb. 140 b Abb. 141 Abb. I42

Nachstoßer
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Abb. 145

Rufreihend lagramra

Abb. 144

Rufreihend iagramm
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0,2 1

Abb. 145 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement

0.5

Abb. 146

Hauptruf mit Nachstoßelement

Abb. 147

Hauptruf mit Nachstoßelement

imm
0,5 -f?^-/^ •=^:^^p ->.':v;:/':Vi;^-fc'>^" A'ltXvv

\
\ \

—
0,2 1

Abb. 148 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement
kHz

7 —

y

7 VV (I

0,2 1

Abb. 149 a Hauptruf mit Nachstoßelement
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relative
Intensitäts •

stufe

sec

2.2-

2.0-

1.8

1.6-1

1.4

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

relative
Intensitäts

-

stufe

8

7

6

5

4

h 3

2

1

1.6

1.4

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4^

0.2

2

Abb. 155

Rufreihendiagramm

Abb. 156

Rufreihendiagramm
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Abb. 157 a/b

Nachstoßer mit jeweils anschließendem Vorstoßer

" (=)

S^^ tfa'> IP
Abb. 158 Serie aus Nachstoßern mit jeweils anschließendem Vorstoßer

unterschiedlicher relativer Intensität (aus dem vollrhythmischen

Abschnitt einer strukturierten Rufreihe)

relative
Intensitöts-
stufe

Abb. 159

Rufreihendiagramm

Abb. 160

Kufreihendiagramm
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Abb. 161 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement (l)

'^

iK'x:\

Abb. 162

Hauptruf mit Nachstoßelement (l

smäiäA.

Abb. 163 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement (l)

(V^^i

Wi>r^^?,^Stv$f.:r-x?Ä -^inSiihwi j if^'fr'TjapIrrr-

^ ^

i

\ I ^
^

\

0,2 1

Abb. 164 a/b Abb. I65

Vorstoßer und anschließender Nachstoßer (l)

1 \
\

^

\

2 2,8 sec

Abb. 166 a Vorstoßer mit

anschließendem Hauptruf mit

Nachstoßelement (Übergangsruf

^

)d/u:M^

^ • V V -' *.

I I

ft2

Abb. 166 b

\ \ \
\ T \

'
^

\

2 z

Abb. 167 a/b Vorstoßer mit anschließendem

Hauptruf mit Nachstoßelement (l)
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^ \ \ \ 1 \ \ \ \

a2 1

Abb. 170 a/b Abb. 171 a/b

Quarren (AK I, 3 d) (l) Quarren (AK I, 3 d) (l)

2,8 sec

Abb. 172 Quarren
(AK I, 11 d) (I)

Abb. 175 a/b Abb. 174 a/b

Vogelruf (AK II, 3 Wo) (l)

/)

\ \ I \
\

2

Abb. 175 a/b Abb. 176 a/b

Vogelruf (AK II, I.5 Mo) (l)

\ i \ \ \ \ \ \ \ \ \

\
\

\

0,2 1 2 Z8 sec

Abb. 177 a/b Abb. 178 a/b Abb. 179 a/b Abb. 180 a/b Vogelruf

Vogelruf (AK II, 1.5 Mo) Vogelruf (AK II, 1.5 Mo) (l) (AK II, 2.8 Mo) (l)

,1X1

Sf^Älte^

i I I I I \ \ \ \

0,2 1

Abb. 181 a/b Abb. 182 Abb. 185 a/b
Vogelruf Vogelruf (AK III, 5-5 Mo) (l)
(AK II. 2.8 Mo) (I)
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Abb. 184 Vogelruf Abb. 185 a/b Abb. 186 a/b

(AK III, 5.5 Mo) (I) Vogelruf (AK III, 5 Mo)

1 \
\

^

\

2 2,8 sec

Abb. 187 a

Vogelruf (AK III, 5.5 Mo)
kHz

7 —

5 —

4 —

3 —

2 —

1 T

Abb. 187 b Abb. 188 Abb. 189 a/b Abb. 190 a/b

Vogelruf (AK III, 5.5 Mo) Vogelruf (AK IV, 6.5' Mo)

Abb. 191 a/b

Vogelruf (AK IV, 6.5 M©;

Abb. 192 a/b Abb. 193 a/b

Vogelruf (AK IV, 8 Mo)

2j Tri^^
.- ^^ö P...

^ ?c

= t Ctf- -

Abb. 194 a/b Abb. 195

Vogelruf (AK IV, 10.5 Mo) Schnurren (AK IV, 10.5 Mo)
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Abb. 196 a/b

Quarren (AK II, 2 Mo) (l)

Abb. 197 a/b

Quarren (AK II, 2 Mo) (l)

2 2^ SK

Abb . 1 96

Quarren (AK II, 2 Mo> (1/

^p^'S^io

a^: fci

Abb. 199 a/b Abb.' 200 a/b

Mauzen (AK III, 5.5 Mo) (l;

Abb. 201 Abb. 202 Abb. 205 a

Mauzen (AK III, 5-5 Mo) (l)

Abb. 203 b Abb. 204 a/b

Mauzen (AK III, 5-5 Mo) (l)

Abb. 205 a

Mauzen, gekoppelte Form (AK III, 5«5 Mo) (l)
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5 —

3 —

2 —

^^

\ \ \ \ \

\

2

Abb. 206 a/b Abb. 20?

Mauzen (AK IV, 8 Mo) (l)

I i

a2

Abb. 205 b

- i^

1 1 \ \ \ \ \ \

^

1 2

Abb. 209 a/b Abb. 210 a

Mo),(l) Mauzen (AK IV, 11 Mo) (l)

Abb. 208 a/b

Mauzen (AK IV,

\ \
i I

I a2

Abb. 210 b Abb. 211

Mauzen (AK V, 15 Mo) (l)

1
r

Abb. 212 a/b

Prusten (AK III, 5.5 Mo) (l)

fm
I r

Abb. 215 a/b Abb. 214

Mauzen mit Prusten gekoppelt (AK IV, 8 Mo) (l)

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



\)

Abb. 215 a/b

Quarren (AK III, 3-5 Mo) (l)

Abb. 216 a

Quarren (AK III, 5-5 Mo) (l)

—
\ \

'

\ r
1

Abb. 217 a/b

Quarren (AK III, 5 Mo) (l)

Abb. 216 b

%
^*^<?^vmK/;

Abb. 218 a/b

Mauzen/Quarren (AK III, 5.5 Mo) (l)

(^

Abb. 219 a

Mauzen (AK III, 5-5 Mo) (l)

a2

Abb. 219 b Abb. 220 a/b

Mauzen (AK III, 5.5 Mo) (l)
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(\!)

^^h.

0,5

Abb. 221 a/b Abb. 222 a/b

Mauzen (AK V, 15 Mo)

Abb. 223 a

Hauptruf (AK V, 15 Mo)

a2

Abb. 225 b Abb. 224 a/b

Hauptruf (AK V, 14 Mo)

Abb. 225 a/b

Hauptruf (AK V, I5 Mo^

I
^

\ I

2

Abb. 226 a/b

Hauptruf (AK V, 1 5 Mo

)

t '^"^ --^t^
Abb. 227 a/b

Hauptruf (AK V, 15 Mo)

Z8 sec

Abb. 228

Hauptruf (AK V, 15 Mo)
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0,2

Abb. 229 a/b

Quarren (AK I, 4 d) (l)

fts

Abb. 230 a/b

Quarren (AK I, 4 d) (l)

.:iS^ü#y^^S,

Abb. 231 a

Quarren (AK I, 4 d) (l)

Abb. 232

Quarren (AK I, 6 d) (i;

kHz

1 \ \ \

~

Abb. 253

Quarren (AK I, 6 d) (l)

a2

Abb. 231 b

Abb. 234
Quarren (AK II, 5 Wo) (l)

Abb. 235 a

Quarren (AK II, 2 Mo)
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Abb. 255 b Abb. 256 a

Mauzen/Quarren (AK II, 2.5 Mo) (l)

'-'^i^^'^^^^

2 Z8 sec

Abb. 237 a

Mauzen (AK II, 2.5 Mo) (l)

I

0.2

Abb. 256 b

kHz

7 -

iüm:^m^^^

'"^(^^^M

Abb. 257 b Abb. 238 a/b

Quarren (AK III, 4 Mo^ (I)

'-5.=*

Abb. 259 a/b

Quarren (AK III, 5 Mo)
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Abb. 240 a/b

Quarren/Mauzen (AK III, 4 Mo) (l)

\ \

'

2

Abb. 241 a

Mauzen (AK III, 5 Mo)

I t

12

Abb. 241 b Abb. 242 a/b Abb. 245

Mauzen (AK III, 5 Mo) Hauptruf (AK III, 5 Mo)

Abb. 244 a/b

Hauptruf (AK III, 5 Mo)

Ca

Abb. 245 a

Hauptruf, gekoppelte Form (AK III, 5 Mo)
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2 Z8 sec

Abb. 246 a

Mauzen (AK IV, 7 Mo) (l)

Abb. 245 b

kHz

7 —

4 —

3 —

2 —

^K\

Abb. 246 b

kHz

7 —

6 —

5 —

3 —

2 —

Abb. 247 a

Mauzen, gekoppelte Form (AK IV, 7 Mo) (l)

t^

Abb. 247 b Abb. 248 a

Mauzen (AK IV, 9 Mo)
kHz

7 —

6 —

5 —

(XU '»->

C">

^w^

Abb. 248 b Abb. 249 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement (AK IV, 10.5 Mo^
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\ \ \ \ I \ \ \

a2 1

Abb. 250 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement (AK IV, 10.5 Mo)

I \ \ \

2,8 sec

Abb. 251 a

Mauzen (AK V, I5 Mo)

...s^c^i^^" --"M^^m
~~i \ \ \

\ \ \

—
1 2

Abb. 252 a

Mauzen, gekoppelte Form (AK V, I3 Mo)

I (

a2

Abb. 251 b

l-^t :^^uJt^.

Abb. 255 a/b

Prusten (AK II, 2 Mo) (l)

Abb. 254 a/b

Prusten (AK III, 3.5 Mo)
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Abb. 256 a/b

Quarren (AK I, 6 d) (

Abb. 255 a/b

Quarren (AK I, 6 d) (l) I)

Abb. 257 a/b

Quarren (AK II, 2.5 Mo) (l)

cnrtificfy

\ \ \ \ r
0,2 1

Abb. 258 a

Quarren (AK II, 2.5 Mo) (l)

Abb. 258 b
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Abb. 259 a

Quarren (AK III, 3.5 Mo)

Abb. 259 b

ä ho.

Abb. 260 a/b

Mauzen/Quarren (AK III, 5.8 Mo) (l)

\ \ I \
\

'

\

2 Z8 sec

Abb. 261 a

Mauzen/Quarren (AK III, 5-8 Mo) (l)

-r^^^

a2

Abb. 261 b Abb. 262 a/b

Mauzen/Quarren (AK III, 3-5 Mo)
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Abb. 265 a Abb. 264 a

Mauzen (AK III, 5.8 Mo) (l) Mauzen, gekoppelte Form (AK III, 5.8 Mo) (l)

\ r
0,2

Abb. 265 b

I I

1

Abb. 264 b

c;''i«lr,

9t^'^

Q

1 \

—
Z8 See

\ \ \ \

a2

Abb. 265 a/b

Mauzen (AK V, 14 Mo) (l)

Abb. 266 a/b

Mauzen (AK V, 14 Mo) (l)

^-b

(.)(]

^1 -

Abb. 267 a/b Mauzen (AK V, 18 Mo) Abb. 268 a

mit Ansatz zu Nachstoßelement Hauptruf mit Nachstoßelement (AK V, 15 Mo)
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Abb. 268 b Abb. 269

Hauptruf mit Nachstoßeleraent (AK V, 15 Mo;

3 —

2 —
-^^^

lüHSÄjsifei,

Abb. 270 a/b

Hauptruf mit Nachstoßelement (AK V, 20 Mo)
kHz

7 —

Ö
*i.»M.vV-'/i:l".>>

£Vv

TO¥Ou i'a •

1^:^^ 4:.:i-.^

0,2 1 2

Abb. 271 a

Hauptruf mit Nachstoßelement mit anschließendem separaten Nachstoßer

1 1

0,3

Abb. 271 b
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Abb. 272 a/b

Quarren (AK I, 5 d) (l)

^^

^
^ ^ I \ \

'
\

2 2,8 sec

Abb. 275 a/b Abb. 274 a

Quarren (AK I, 5 d) (l)

I

0,2

Abb. 274 b

kHz

7 -

^ I I I I I i

1

Abb. 275 a

Quärren/Mauzen (AK I, 2.5 Wo) (l)

Abb. 275 b Abb. 276 a

Mauzen (AK I, 2 . 5 Wo ) (l)

Abb. 276 b Abb. 277 a/b Abb. 278

Mauzen (AK I, 2.5 Wo) (l)
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012 1

Abb. 279 a

Quarren (AK II, 2 Mo) (l)

1
\ I \ \

\ r
2 2.8

Abb. 280 a Abb. 281 a

Mauzen/Quärren (AK II, 2 Mo ) (l)

\ r
a2

Abb. 279 b

1.

Abb. 280 b Abb. 281 b

1 \ \ r

Abb. 282 a/b Abb. 285 a/b Abb. 284 a/b Abb. 285 a

Mauzen (AK II, 2 Mo) (l) Mauzen (AK III, 3.5 Mo)

'
... A

if-'^

^
\ \ \

\ V I
'

I I 1

I

,i

0,2 1 2 '•^ *=

Abb. 285 b Abb. 286 a/b Abb. 287 a/b Mauzen, Abb. 288 a/b

Mauzen (AK III, 5.5 Mo) helle Form (AK III, 4 Mo) Mauzen (AK V, 16 Mo)
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0,2 1

Abb. 289 a/b

Quarren (AK I, 1 d) (l)

Abb. 290 a/b

Quarren (AK I, 1 d ) (l)

Z8 sec

Abb. 291

Quarren (AK I, 1 d) (l)

Abb. 292 a/b

Quarren (AK I, 1 d) (l)

Abb. 295 a/b

Mauzen (AK II, 1 Mo) (l)

Abb. 294 a/b

Mauzen (AK II, 5 Wo) (l)
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2

Abb. 296 a/b

Mauzen (AK II, 2.5 Mo) (l)

Abb. 295 a/b

Mauzen (AK II, 2.5 Mo) (l)

—
I r

1

Abb. 297 a/b

Mauzen (AK II, 2.5 Mo) (l)

Abb. 298

Mauzen (AK III, 4 Mo) (l)

I

a2

Abb. 299

Mauzen (AK III, 4 Mo) (l)

Abb. 300 a

Mauzen (AK III, 4 Mo) (l)

^

Abb. 500 b Abb. 501 a

Mauzen (AK III, 4 Mo) (l)
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0,5

I I

0,2

Abb. 501 b

kHz

7 —

Abb. $02 a

Mauzen (AK III, 4.5 Mo) (l)

0,5

"" ^-Ä-aä
&^Z

Abb. 302 b Abb. 30$ a

Mauzen (AK III, 4-5 Mo) (l)

Ü (\

Abb. 305 b

kHz

7 —

Abb. 304 a

Mauzen (AK III, 4.5 Mo) (l)

- /i"
I I

0,2

Abb. 304 b Abb. 505

Mauzen (AK III, 4.5 Mo) (l)
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Abb. 506 a/b

Mauzen (AK III, 4.5 Mo) (l)

Abb. 307

Mauzen (AK III, 4.5 Mo) (l)

Abb. 308 a

Mauzen (AK III, 4.5 Mo) (l)

fc*i- %^ä^-^

Abb. 508 b Abb. 309 a/b

Mauzen (AK III, 5.5 Mo) (l)

(r

%

'44

Abb. 510 Abb. 311

Mauzen (AK IV, 8 Mo) (l)

r
2

Abb. 312
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Abb. 515 Abb. 5U a

Mauzen (AK IV, 8 Mo) (l) Hauptruf mit Nachstoß^lement (AK IV, 10. 5 Mo) (l^

I

Abb. 514 b

\
\ \ \ I \

\
^
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Abb. 1: Jährling im Rehgatter Stammham Mitte Juli 1976. Er prüft die frischen Duftmar-

ken eines ihm gut bekannten Territorialen Bockes an einer regelmäßig benutzten Markier-

fichte an dessen Territoriengrenze. Der Jährling scheint nicht ängstlich und nur wenig erregt

zu sein, was sich an seinem locker herabhängenden Skrotum und dem nur andeutungsweise

gesträubten Haar erkennen läßt.
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