Aus dem Fachbereich Biologie der Philipps-Universitidt
Marburg/L.

Hans-Heiner Bergmann

Individuelle Merkmale von LautduBerungen der Végel

Meinem Biologielehrer Eduard Schoof zum 70. Geburtstag
gewidmet.

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich fiir die
Forderung meiner Arbeit. ‘

1. Einleitung

Wenn wir im Freiland Vogel beobachten, dann geht es uns zuerst
darum, sie nach ihrer Art richtig zu bestimmen. Die LautduBe-
rungen bieten dafiir oft eine ausgezeichnete Hilfe. Sie sind
fiir jede Vogelart charakteristisch. Sowohl die Gesinge als
auch die Rufe sind artspezifisch. Selbst die Natur bedient
sich akustischer Signale zur Artbestimmung und hat sie im
Dienste dieser Funktion besonders entwickelt. Denken wir an
die zahlreichen Beispiele von Zwillingsarten bei Vogeln, die
morphologisch sehr dhnlich, aber in den Gesdngen deutlich ver-
schieden sind: Fitis-Zilpzalp, Waldbaumliufer-Gartenbaumliufer,
Sommergoldhdhnchen-Wintergoldhdhnchen, Grinspecht-Grauspecht.
Sie haben ihren Gesang von dem der Zwillingsart "verschieden
gemacht", um von Artgenossen mit Sicherheit "verstanden" zu
werden und um Verwechslungen, z.B. bei der Paarbildung, auszu-
schlieBen. Die Differenzierung des Gesangs ist nicht durch
"Einsicht" der Individuen vor sich gegangen, sondern innerhalb
der stammesgeschichtlichen Entwicklung eingetreten.

Innerhalb ihres artspezifisch konstanten Rahmens lassen die
Laut&duBerungen individuelle Variation zu, soweit sie die Art-
erkennung nicht beeintrédchtigt. Individuelle Variation ist Vor-
bedingung filir individuelles Erkennen.

Wenn mehrere Individuen einer Art filir ldngere oder kiirzere
Zeit als Gruppe zusammenleben und ihren Zusammenhalt auch ge-
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geniiber anderen Gruppen derselben Art aufrechterhalten wollen,
miissen sie einander erkennen kdénnen. Das gilt schon fir die
kleinste Gruppe wie die Partner eines Paares (LAMPRECHT 1973),
aber auch fir alle Mitglieder einer Familie, fiir die Glieder
in einem Rangordnungssystem, fir die Nachbarn in einem Terri-
torialsystem, kurz, fiir alle hoheren Sozialsysteme im Tier-
reich (WICKLER 1976).

Individuelles Erkennen kann iiber verschiedene Wahrnehmungsbe-
reiche ermoglicht werden. Viele Sdugetiere erkennen einander
am Geruch. Bei uns Menschen ist diese Fahigkeit vorhanden,
aber nicht sehr leistungsfdhig (HOLD & SCHLEIDT 1977). Wir be-
nutzen vor allem den Gesichtssinn, aber auch das Gehor. Ein
weibliches Rentier (Rangifer tarandus) und sein Kalb erkennen
sich gegenseitig an charakteristischen Lautsignalen (ESPMARK
1971). Bei Vogeln spielt neben optischen Signalen die akusti-
sche Verstidndigung eine dominante Rolle. In der vorliegenden
Darstellung wird versucht, anhand von Literatur und eigenen
Beobachtungen eine Ubersicht iber individuelles akustisches
Erkennen bei Végeln und seine strukturelle Basis in ihren Laut-
duBerungen zu geben.

2. Allgemeines zur akustischen Kommunikation der Vigel

Die Laut8uBerungen der Vogel sind kommunikative Signale, die
fast ausnahmslos der Verstidndigung zwischen Artgenossen die-
nen. Biologische Kommunikation bedeutet in unserem Fall, daB
ein von einem Sender erzeugtes Signal von einem Empfianger auf-
genommen wird, der daraufhin sein Verhalten &ndert (CULLEN
1972). Vorbedingung hierfiir ist eine gemeinsame "Sprache". Oft
wirkt die Verhaltensinderung des Empfangers auf den Sender zu-
rlick, so daB das Kommunikationssystem zyklisch arbeitet. Der
InformationsfluB zwischen Sender und Empfanger kann dabel die
folgenden Nachrichten enthalten:
a) Identitdt des Senders: Artzugehdrigkeit, Geschlecht,
Individuum
b) Zustand des Senders: Art seiner Handlungsbereitschaft
(z.B. Alarmierung, Aggressivitdt); Grad seiner
Handlungsbereitschaft (AusmaB der Erregung)
¢) Ort des Senders: Richtung, Entfernung
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Ein akustisches Signal, das die individuelle Identit&dt des
Senders mitteilt, muB unverwechselbare und konstante individu-
elle Merkmale enthalten, die vom arteigenen Empfénger erkannt

"werden konnen.

Man kann Individualit&dt von Signalen auf zwei Erkenntnisebenen
untersuchen, auf der strukturellen und der funktionellen. Im
strukturellen Bereich suchen wir nach meBbaren und konstanten
Unterschieden in den Signalen verschiedener Individuen. Ob
diese Unterschiede funktionell wirksam sind, kdnnen wir nur
durch quantifizierende, meist experimentelle Untersuchung am

Empfénger beurteilen.

Wir wollen im folgenden die uns bekannten Beispiele individu-
eller Lautsignale nach Funktionsbereichen geordnet betrachten.

3« Funktionsbereiche mit individueller Verstiandigung

Individuelle Verstindigung ist besonders im Funktionsbereich
des Erkennens zwischen Eltern und ihren unselbstdndigen Jun-
gen ausgepridgt. Die Verwechslungsgefahr vergroBert sich, wenn
viele Artgenossen dicht beieinander leben. Daher stammen zahl-
reiche Beispiele fiir individualisierte Signale von Kolonievo-

geln.
3.1 Elternrufe

Trottellummen (Uria aalge) sind Alken, die kolonieweise an
steilen Felsabhingen von Inseln des Nordmeers briiten. Ndhert
sich der Kolonie ein Feind, so fliegen die Altvogel davon; die
Jungen verstecken sich. Nach der Riickkehr der Altvogel lauft
jedes Junge wieder gezielt zu seinen Eltern hin. Es erkennt
sie an ihren Stimmfiilhlungslauten. Diese bestehen aus einem
schrillen Quarren und sind nach ihrer Silbenzusammensetzung
von Individuum zu Individuum verschieden. Die Jungen horen sie
schon im Ei wdhrend des Schliipfens und lernen sie dabei  ken-
nen (TSCHANZ 1968).

Auch die Fischrufe der heimkehrenden Brandseeschwalben (Sterna
sandvicensis) sind individualspezifisch in ihrer Strukture.

Sie bestehen aus drei aufeinander folgenden Klanganteilen, die
sich nach Dauer, Feinstruktur und Tonhdhe unterscheiden
(HUTCHISON et al. 1968). Wir wissen hier allerdings nicht, ob
an eingelnen Merkmalen oder an seiner gestaltlichen Gesamtheit
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der Elternruf individuell erkannt wird. Bei der FluBseeschwal-
be (Sterna hirundo) ist nachgewiesen, daB Jungvégel ihre Eltern
am Ruf erkennen (STEVENSON et al. 1970).

Die Rufe minnlicher BaBtdlpel (Sula bassana) unterscheiden sich
voneinander vor allem im Lautstdrkeverlauf. Die Konstanz dieses
Merkmals lieB sich mit Hilfe einer Computeranalyse quantitativ
nachweisen (WHITE et al. 1970, WHITE & WHITE 1970). Junge nord-
amerikanische Aztekenméwen (Larus atricilla) lernen ebenso wie
die Jungen anderer Mowenarten innerhalb ihrer ersten Lebenswo-
che die Rufe ihrer Eltern kennen (BEER 1969, 1970). Ahnliches
ist fiir Hihnervogel bekannt. Haushuhnkiicken (Gallus gallus)
lernen es, die individuellen Gluckrufe ihrer Mutter von anderen
zu unterscheiden (EVANS & MATTSON 1972, vgl. auch COWAN 1974).
Ob auch nestjunge Singvogel zu dieser Leistung befdhigt sind,
ist nicht untersucht.

3.2 Jungenrufe

Wenn Jungvogel in der Kolonie das Nest verlassen haben, aber
noch nicht selbsténdig sind, ist es fiir die Eltern wichtig,
ihre SprdBlinge aus der Schar der Altersgenossen herauszufin-
den, beispielsweise um sie filittern zu kdnnen. Junge Tordalken
(Alca torda) duBern zu dieser Zeit einen pfeifenden und durch
auffdllige Tonhdhenschwankungen gekennzeichneten "Wasserruf'".
Er ist von Jungtier zu Jungtier verschieden. Die Eltern lernen
ihn schon vom 4. Lebenstag der Kiicken ab kennen und unterschei-
den (INGOLD 197%). Bei Trottellummen erreichen die Jungenrufe
erst am Ende der 3. Lebenswoche ihre volle individuelle Pri-
gnanz (SCHOMMER & TSCHANZ 1975). Individuell unterschiedliche
Jungenrufe sind auch bei verschiedenen Gdnsearten festgestellt
worden (WURDINGER 1970).

Bei jungen Dohlen (Coloeus monedula) findet man individuell
verschiedene Formen des kurzen "kia"-Rufes. Die Jungen selhst
kdnnen ihre Nestgeschwister daran erkennen. Zieht man sie paar~
weise auf, so daB sie einander nicht sehen aber hdren kdnneu,
so richten sie ihr Bettelgeschrei nach dem Fliiggewerden fast
ausschliefBlich auf den akustisch bekannten Partner und gehen
mit ihm eine Bindung ein. Die Jungenrufe konnten demnach die
Funktion haben, Nestgeschwister zusammenzuhalten. Gleichzeitig
sind rufende Junge fiir die Eltern leichter auffindbar (SJOLAN-
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DER, briefl. Mitt.). Aufgrund dieser Deutung ergibt sich die
Frage, ob individuelle Erkennbarkeit nicht auch bei den Jung-
vogeln territorial siedelnder Vogelarten von Vorteil wire.
Beim RauhfuBkauz (Aegolius funereus) bleiben die ausgeflogenen
Jungen in der ndheren Umgebung der Nisthdhle, wo sie den Tag
unbeweglich und in Deckung verbringen. Nach Einbruch der Dun-
kelheit beginnen sie, Standortlaute auszustoBen, mit denen sie
den Eltern ihren inneren Zustand (Hunger) und Aufenthaltsort
kundtun. Diese Rufe sind schrille, kurze Kreischlaute, die
sich durch ihren Anteil an Gerduschhaftigkeit individuell un-
terscheiden lassen (Abb. 1; WEISS, persdnl. Mitt.). Beim Zu-
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Abb. 1: Sonagramme von Standortlauten dreier junger RauhfuB-
kduze (Aegolius funereus), die aus dem gleichen Nest
stammen. a,b,c Jjeweils zwei Rufe der drei Individuen.
Sie unterscheiden sich voneinander durch unterschied-
lichen Grad von Gerduschhaftigkeit.

standekommen dieser Unterschiede kdnnte die Altersdifferenz
mitspielen: Nestgeschwister sind bei Eulen alle unterschied-
lich alt. Dies miiBte durch eine Lingsschnittuntersuchung ge-
kldrt werden. Ebenfalls ist unklar, ob Eltern bzw. Geschwister
auf ihnen bekannte Jungenrufe anders reagieren als auf unbe-
kannte. Bei jungen Monchsgrasmiicken (Sylvia atricapilla) tre-
ten nach dem Fliiggewerden Standortlaute ("idat") auf, die in-
dividuell auffallend verschieden sind (Abb. 2; BERGMANN, un-
veroff.). Entsprechendes gilt flir andere Grasmiickenarten.
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Abb. 2: Standortlaute eben ausgeflogener Monchsgrasmiicken
(Sylvia atricapilla), mit "idat" umschreibbar.
a,b,c je zwei Rufe desselben Individuums. Unterschie-
de sind besonders im ersten Teil des Rufes zu er-
kennen.

Wir diirfen demnach vermuten, daB individualisierte Signale im
Eltern-Jungenverband weiter verbreitet sind als bisher festge-
stellt wurde. Deskriptive und experimentelle Untersuchungen
hierzu sind dringend erwiinscht, besonders im Hinblick auf die
ontogenetische Entwicklung.

3.3 Andere Rufe

Rufe, die nicht der Verstidndigung zwischen Eltern und Jungvo-
geln dienen, sind bisher nur wenig auf individuelle Differen-
zierung hin untersucht worden. Strukturelle Unterschiede wur-
den bei den sogenannten Lockrufen des Dompfaffs (Pyrrhula
pyrrhula) nachgewiesen (WILKINSON & HOWSE 1975). Die Sarden-
grasmiicke (Sylvia sarda), ein Endemit auf den Inseln des west-
lichen Mittelmeers, verfiligt in ihren Alarmrufen iber auff&dlli-
ge geographische und individualtypische Unterschiede (BERGMANN
& BERGMANN 1976). Bei einer Population auf der Insel Formente-
ra (Pityusen) sind die Rufe 2- oder 3-silbig, sie bieten Va-
riationsmoglichkeiten in der Element- und Intervalldauer, in
der Ausbildung des harmonischen Spektrums und im Tonhohen-—
schwerpunkt, sind aber fir jedes Individuum iiber langere Se-
rien hin konstant (Abb. 3).
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Abb. 3: Alarmrufe von Sardengrasmiicken (Sylvia sarda) aus
Formentera. a 6 dreisilbige Rufe eines Individuums
b 6 zweisilbige Rufe eines anderen Individuums
¢ 6 zweisilbige Rufe eines handaufgezogenen Vogels
(ded. Dr. P. Berthold) d Alarmrufe von 8 verschie-
denen Individuen von Formentera. Aus BERGMANN &
BERGMANN 1976.

Die genauesten Kenntnisse haben wir iiber die Flugrufe von Zei-
sigen und anderen Angehdrigen der Gattung Carduelis. Bei meh-
reren amerikanischen Arten beherrscht jedes Individuum bis zu
drei verschiedene Flugrufformen. Die Flugrufe der beiden Part-
ner eines Paares stimmen auf das Genaueste iliberein. Das wird
durch Nachahmen erreicht. Wenn zwei Vogel sich miteinander ver-
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paaren, so dndert einer von ihnen oder beide die Flugrufe so
lange, bis ein gemeinsames Muster gefunden ist. Die Lernféhig-
keit hdngt nicht von einem bestimmten Lebensalter oder einer
Entwicklungsphase und auch nicht vom Geschlecht ab. Es konnen
sich selbst zwei in Gefangenschaft gehaltene Individuen ver-
schiedener Arten in ihren Flugrufen aufeinander abstimmen. In-
dividuelles Erkennen auf dieser Basis ist auch experimentell
nachgewiesen (MUNDINGER 1970). Eine soziale Bedingung fiir die-
‘'se besondere Lernfihigkeit der Gattung Carduelis scheint zu
sein, daB die Vogel zeitweise in Trupps auftreten und inner-
halb dieser Trupps die einzelnen Paarbindungen aufrechterhal-
ten werden. Selbst widhrend der Brutzeit sind die Reviere kolo-
nieartig zusammengelagert (NEWTON 1972). Neuerdings sind paar-
spezifische Flugrufe auch beim europdischen Berghinfling

(C. flavirostris) nachgewiesen worden (MARLER & MUNDINGER 1975).

3.4 Gesdnge

Gesdnge sind gegeniiber den Rufen meist kompliziertere, zusam-
mengesetzte LautduBerungen. Thre Funktionen liegen in der Re-
viermarkierung, dem Anlocken von Weibchen, der Stabilisierung
der Paarbindung sowie der Synchronisation und Stimulation der
Partner (THIELCKE 1970 b). Nicht alle diese Funktionen miissen
immer vorhanden sein. Beim afrikanischen Senegal-Amarant (La-
gonosticta senegala) beispielsweise hat der Gesang nur sexuel-
le und keine territoriale Bedeutung (SULLIVAN 1976). Nach un-
serem Verstindnis ist Gesang nicht auf Singvogel beschrankt.
Auch das Krdhen von Haushdhnen ist Gesang, und selbst Pinguine
konnen singen.

Fiir Kaiserpinguine (Aptenodytes forsteri) ist es wichtig, daB
die Partner eines Paares in der Kolonie Kontakt halten konnen.
Hierzu dient eine von beiden Geschlechtern hervorgebrachte
quarrende Strophe, die sich in Elemente unterschiedlicher Dauer
aufgliedert. Die Strophen der Weibchen sind im Mittel kiirzer;
sie bestehen auch aus kiirzeren Elementen als die der Mannchen.
Jedes Individuum hat seine Strophe innerhalb des art- und ge-
schlechtsspezifischen Rahmens nach einem anderen konstanten
Muster gegliedert. Allein die zeitliche Gliederung des Signals
garantiert anscheinend das individuelle Erkennen. Dies ist lei-~
der nicht experimentell gepriift (JOUVENTIN 1972).
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Gegeniiber dem koloniebriitenden Pinguin haben wir es im folgen-
den mit territorialen Arten zu tun, bel denen der Gesang we-
nigstens teilweise der Reviermarkierung dient. Bei dem ganz-
jdhrig territorialen und ortsfesten Haselhuhn (Bonasa bonasia)
besteht der Gesang der Hdhne aus einer extrem hohen Pfeif-
strophe, die von Hahn zu Hahn verschieden ist, aber von jedem
Individuum in der Regel sehr konstant beibehalten wird (Abb. 4).
In einigen Fdllen lieB sich dies filir mehr als ein Jahr nachwei-
sen (BERGMANN et al. 1978). Die Strophen verschiedener Hzhne
einer Population unterscheiden sich auch hier im wesentlichen
in der zeitlichen Gliederung und der Silbenzahl. Die Unter-
schiede in der Tonhdhe bzw. im Tonhdhenverlauf sind gering
(Abb. 5). Wir wissen jedoch auch bei dieser Art nichts iiber das
individuelle Erkennen der Signale (BERGMANN et al. 1975).

Individuelle Gesangsmerkmale gibt es auch bei Singvogeln, aber
in anderer Form als bei den bisher besprochenen Nicht-Singvd-
geln. Klassisches Beispiel ist der Buchfink (Fringilla coe-
lebs). Er verfiligt angeborenermaBen iiber ein grobes Grundgeriist
des artspezifischen Gesangs. Er bedarf, um ihn vollsténdig und
arttypisch auszubilden, sowohl eines Vorbildes, das er nachah-
men kann, als auch des eigenen Gehors zur Kontrolle seiner
Lernleistung (THORPE 1954, 1958). Uberdies singt er normaler-—
weise eine Reihe verschiedener Strophentypen im Wechsel (HINDE
1958), wie es viele andere Singvdgel mit stereotypen Strophen
ebenfalls tun.

In einem kleinen Feldgehdlz bei Mellnau, Krs. Marburg/L., Hes-
sen, sangen im Frithjahr 1972 sechs Buchfinken-Minnchen (Abb. 6).
Das Repertoire dieser Kleinpopulation bestand aus insgesamt 8
verschiedenen Strophentypen, die im Sonagramm identifizierbar
sind (Abb. 7). Vogel 1 und 5 sangen zu Beginn der Saison je 4,
die iUbrigen je 2 verschiedene Strophen im Wechsel. Dabei wurden
Strophentyp a und b von drei verschiedenen Végeln beherrscht,
c, e, g und h von je zwei Individuen und nur 4 und f von je
einem Individuum (vgl. Abb. 6). Es gab also keinen Vogel, der
sein Strophenrepertoire ganz fiir sich allein besessen hdtte.
Trotz der Repertoire-Uberlappung ist jeder Vogel an seinem Ge-
samtrepertoire identifizierbar. Die Strophen vom gleichen Typ
sind im Ubrigen bei den verschiedenen Individuen nicht vollig
identisch, sondern in Feinheiten unterschieden. Spielt man
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Abb. 4: Gesang des Haselhuhns (Bonasa bonasia). 6 Strophen
eines Individuums aus einer ostpolnischen Population.
Die Strophen sind einander sehr dhnlich. Aus BERG-
MANN et al. 1975.
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Gesangsstrophen von 9 verschiedenen HaselhiZhnen aus
dem Nationalpark von BiatowieZa, Ostpolen. Alle
Strophen sind nach Zahl und Form der Elemente ver-
schieden. Aus BERGMANN et al. 1975.
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Abb. 6: Strophensystem einer kleinen Population des Buchfinken
- (Fringilla coelebs) in einem Feldgeh&lz bei Mellnau,
Krs. Marburg, Hessen. Die Ziffern bzw. die mit ihnen
verbundenen schwarzen Punkte geben den Standort des
Séngers an, in den Kdsten sind die Strophentypen ge-
nannt, die sie singen (vgl. Abb. 7).
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einem Buchfinken seine eigenen Strophen vor, so reagiert er
sehr aggressiv darauf, am stdrksten auf diejenige Strophe, die
er am hdufigsten singt (HINDE 1958). Er weiB also seine eige-
nen Strophen wohl zu unterscheiden.

Das Vorkommen von Strophensystemen dieser Art ist bei Singvo-
geln weit verbreitet. Anders liegen die Verhdltnisse bei den
kontinuierlich singenden Formen, die ihre Ges&nge nicht in
stereotype, wiederholbare Strophen aufgliedern. Hierher gehd-
ren einerseits Arten mit extrem einfdrmigen Gesang wie die
Schwirle (Gattung Locustella), andererseits solche Arten mit
uniibersehbar variablem, oft mit Imitationen artfremder Laut-
duBerungen angereichertem Repertoire, wie z.B. der Sumpfrohr-
sdnger (Acrocephalus palustris). Gerade beim letzteren Typ
wird man individuelle Unterschiede schwer nachweisen konnen,
weil die Variabilitdt allzu groB ist.

Kehren wir zu den Arten mit Strophenrepertoire zuriick. Indivi-
duelles Erkennen am Gesang sollte im Funtkionskreis Territo-
rium vor allem flir Inhaber benachbarter Reviere bedeutsam sein.
Tatsdchlich hat eine Reihe von Autoren bei verschiedenen Sing-
vogeln gefunden, daB Revierinhaber unterschiedlich auf den vom
Tonband vorgespielten Gesang eines Reviernachbarn und eines
fremden Artgenossen reagieren (WEEDEN & FALLS 1959 beim Ofen-
vogel Seirrus aurocapillus; BROOKS & FALLS 1975 bei der WeiB-
kehlammer Zonotrichia albicollis; EMLEN 1971 bei der Indigo-
ammer Passerina cyanea; PETRINOVICH & PEEKE 1973 bei der WeiB-
kopfammer Zonotrichia leucophrys und schlieBlich KREBS 1976
bei der Kohlmeise Parus major). In allen Fillen war die ag-
gressive Reaktion auf den bekannten Gesang des Nachbarn gerin-
ger als auf einen fremden Gesang. Diese Reaktionsminderung
wird auf den Lernvorgang der Gewdhnung (Habituation) zurilickge-
fihrt. GewShnung tritt immer dann ein, wenn ein Reiz haufig
und ohne nachfolgende Verstdrkung geboten wird. Das Ergebnis
ist in hohem MaBe reizspezifisch, d.h. bei geringen Anderungen
der Reizkonstellation wird die Reaktion wieder ausgeldst. Un-
ter geeigneten Bedingungen konnen sich Singvdgel sogar an art-
eigene Alarmrufe gewShnen (ZUCCHI & BERGMANN 1975). Wir fragen
uns nun, ob durch derartige GewShnung nicht die biologische
Bedeutung des territorialen Signals schliefBlich ganz aufgeho-~
ben wird. Die Deutung hierzu besagt: Die Wirkung des Gesangs
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wird gegeniiber Reviernachbarn reduziert, nachdem die Revier-
grenzen festgelegt und nicht mehr umstritten sind. Den Vorteil
hat jeweils der Empfénger, der nicht mehr auf jede Strophe
seines Nachbarn mit voller Aggression reagiert und auf diese
Weise Energie und Risiko spart. Ein fremder Artgenosse aller-
dings wirde mit seinem Gesang wieder volle Reaktion auslésen,
da Gewohnung spezifisch ist.

Hinzu kommt die Wirkung von "Anti-GewdShnungs-Mechanismen".
Ein Repertoire aus mehreren Strophentypen erschwert die Gewdh-
nung. Die Reaktionsminderung tritt nicht so rasch und nicht so
vollstédndig ein, wenn mehrere verschiedene Strophen im Wechsel
gesungen werden. Sie wird auf einem Niveau abgefangen, das ho-
her liegt als beil einer Einzelstrophe, die sich stidndig wie-
derholt. Auch auf einen Eindringling wirkt ein Strophenreper-
toire stdrker abweisend als eine Einzelstrophe (XREBS 1976

und miindl. Mitt.).

Uber diese die Gewdhnung einschrdnkende Variabilitdt verfiigen
Arten wie das Haselhuhn, die nur einen festen Strophentyp sin-
gen, allerdings nicht. Beim Haselhuhn f&#11t jedoch auf, daB
zwischen den einzelnen Strophen verhdltnismdBig grofe Inter-
valle liegen (BERGMANN et al. 1975). Auch das kann der GewOh-
nung entgegenwirken (vgl. HARTSHORNE 1973).

Die Tradierung von Strophentypen in einer Population bringt

es mit sich, daB Nachbarn in ihrem Repertoire hdufig iliberlap-
pen. Auch dieses Phédnomen diirfte sich auf den Gewdhnungsprozel
auswirken und seine Folgen vermindern. Die Uberlappung im Re-
pertoire muBl sich nicht auf ganze Strophen beziehen. Bei den
amerikanischen Arten Singammer (Melospiza melodia) und Indigo-
ammer haben die Individuen jeweils eigene Strophentypen fiir
sich, aber auf der Basis eines in der Population verbreiteten
gemeinsamen Elementrepertoires (HARRIS & LEMON 1972, THOMPSON

1970).

An welchen Gesangsmerkmalen die Vogel ein ihnen bekanntes In-
dividuum tatsdchlich erkennen, ist nur in wenigen F&dllen durch
eingehende Tonbandexperimente gepriift worden. Widhrend bei der
WeiBkehlammer die absolute Tonhdhe der Elemente die fiir das
individuelle Erkennen entscheidende Information triagt (BROOKS
& FALLS 1975), dirften bei der Indigoammer Feinheiten der
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Elementform wirksam sein (EMLEN 1972). Diese Merkmale variieren
jeweils von Individuum zu Individuum, sind aber beim Einzeltier
konstant.

3.5 Duettgesinge

Bei vielen Vogelarten tropischer Breiten singen die Partner
eines Paares eine gemeinsame Strophe, ein Duett. Dabei sind die
Strophenanteile beider Vogel im Motiv und im Zeitverlauf sehr
genau miteinander koordiniert. Im allgemeinen beherrscht jeder
von ihnen auch die ganze Strophe, die er besonders dann singt,
wenn der Partner abwesend ist (vgl. THORPE 1972, v.HELVERSEN &
WICKLER 1971). Die Funktion des Duettsingens scheint vor allem
in der Verstdndigung der beiden Partner mit rein akustischen
Mitteln zu liegen. Die einzige in Mitteleuropa bisher als Duett-
sé@nger bekannte Art ist merkwlirdigerweise kein Singvogel, son-
dern der Zwergtaucher (Podiceps ruficollis; BANDORF 1968).

Die Exaktheit der Ubereinstimmung beim Duettsingen bedingt

eine genaue individuelle Abstimmung der Gesangsanteile. TODT
(1970) fand, daB beim ostafrikanischen Grassidnger (Cisticola
hunteri) jedes Paar seine eigene "individuelle" Strophe singt.
Hierzu sind Lernvorgidnge im sensorischen wie im motorischen Be-
reich anzunehmen (vgl. S. 30f).

3.6 Nicht-territorialer Weibchen-'"Gesang"

Von adulten weiblichen Mdnchsgrasmiicken hdrte ich unter be-
stimmten Bedingungen hiufig strophenartig gegliederte Lautdus-—
serungen, die an das "Weinen" fliigger Jungvdgel bei Kontaktbe-
dliirfnis erinnerten. Offenbar lagen aber solche oder andere so-
ziale Funktionen nicht vor. Die LautduBerungen hatten folgende
Eigenschaften mit Gesang oder "subsong" gemein:

Sie waren aus Elementen verschiedener Form .zusammengesetzt.
Sie traten nur zur Fortpflanzungszeit auf.

Sie lieBen sich durch eine Gerduschkulisse (laufender Wasser-
hahn, Motor, Schreibmaschine) leicht ausldsen, was sonst filir
Gesang sehr charakteristisch ist.

Sie traten meist in einem entspannten Feld auf, wenn der Vogel
mittags oder gegen Abend zu einer Ruhepause iliberging und, oft
vor dem Einschlafen, aufgeplustert da saR.

Trotz einer gewissen Variabilitdt lieflen sich bestimmte indivi-
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Abb. 8: Subsong dreier weiblicher vorjdhriger Monchsgras-
micken (Sylvia atricapilla). Alle sind voneinander
verschieden.

duelle Eigenschaften dieses subsongs immer wiedererkennen
(Abb. 8). Hier scheinen also LautduBerungen individuell unter-
schiedlich zu sein, die moglicherweise gar keine oder nur un-
tergeordnete soziale Funktionen haben, die also mit Sicherheit
nicht als Signale unter starkem Selektionsdruck stehen.
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4, Diskussion

Individuell unterschiedliche LautduBerungen bei Vogeln sind
vor allem in sozialen Funktionsbereichen wie den Beziehungen
zwischen Eltern und Jungen, zwischen den Partnern eines Paares
und zwischen den Nachbarn in einem Territorialsystem beschrie-
ben worden. Dabei scheint das Leben in Kolonien oder groferen
sozialen Gruppen die Bedeutung individueller Signale besonders
zu fordern. Es sind alle Typen von LautduBerungen betroffen:
Rufe, Gesdnge, in einem Fall sogar ein nicht-territorialer
subsong. Man kann vermuten, daf potentiell alle geniigend struk-
turierten LautduBerungen ebenso wie andere Verhaltensweisen
und auch morphologische Strukturen von Individuum zu Indivi-
duum unterschiedlich sind, ohne daf damit schon eine Funktion
im biologischen Sinne verbunden ist. Im.Gegenteil, es wire
wahrscheinlich fiir Organismen #uBerst aufwendig, die schon von
der artspezifischen Signalwirkung her erzwungene Stereotypie
sowelt zu steigern, daB wir mit unseren Mitteln der Analyse
keine individuellen Unterschiede mehr erkennen konnen.

4.1 Methodische Anforderungen an Untersuchungen iiber indivi-

duelle Signale

Wir konnen die Individualitdt von Signalen aus verschiedenem
Gesichtswinkel betrachten und untersuchen.

4.,1.1 Beschreibende Analyse

Unterschiede zwischen entsprechenden LautZuBerungen verschie-
dener Individuen miissen quantitativ beschrieben werden und
statistisch gesichert sein. Das ist nur mdglich, wenn solche
LautduBerungen nicht zu starken momentanen Form&nderungen un-
terliegen, d.h. wenn sie in ihrer Form oder doch in bestimmten
Parametern von Schwankungen der Handlungsbereitschaft unabhan-
gig sind (vgl. S. 32 ). Individuelle Unterschiede lassen sich
nur feststellen, wenn sie iiber einen gewissen Zeitraum hin
konstant sind. Die Gesangsstrophen adulter Buchfinken bleiben
zeitlebens konstant. Die Standortlaute von Jungvogeln werden
nur produziert, solange die Tiere von ihren Eltern abhingig
sind. Hier sollten individuelle Unterschiede wenigstens wgh-
rend dieses Jjugendlichen Entwicklungsstadiums konstant erhal-

ten bleiben. Aber auch diese Forderung miissen wir in manchen
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Fgllen einschrénken. Wdhrend der Jugendentwicklung durchlau-
fen Rufe oftmals altersabhingige Inderungen. Es muB uns also
geniigen, wenn wenigstens relative individuelle Unterschiede
erhalten bleiben. An den Signalempfinger stellt das die For-
derung, daB er die Anderungen lernend nachvollziehen muf.

4,1.2 Funktionelle Analyse

Nicht alle beschreibbaren Strukturunterschiede von LautiuBe-
rungen missen auch funktionell wirksam sein, d.h. von einem
Artgenossen individuell beantwortet werden. Fiir die Kommunika-
tion relevant sind nur die Unterschiede, die auch Signalfunk-
tion haben. Um das zu untersuchen, spielen wir im Wahlexperi-
ment einem Empfanger verschiedene individuelle Ausprigungen
einer LautiduBerung vor und priifen seine Reaktion. Antwortet

er auf einen ihm bekannten Ruf anders als auf einen unbekann-
ten, so ist eine individuelle Signalunterscheidung nachgewie-

Sene.

Als ndchstes kann untersucht werden, an welchen Parametern der
Empfanger das individuelle Signal erkennt. Zu diesem Zweck
werden die Parameter einzeln und unabhéngig voneinander gedn-
dert und die Wirkung am Empfénger geprift. SchlieBlich ist es
méglich, ein kilinstliches Modell der Laut&duBerung mit Hilfe
eines Computers zu synthetisieren und seine Wirksamkeit zu un-
tersuchen.

Wir kennen viele Beispiele von konstanten Strukturunterschie-
den zwischen Laut&uBerungen verschiedener Individuen einer Art.
Nur in einer begrenzten Zahl der Fidlle sind sie auch als bio-
logisch relevant erwiesen. Noch geringer ist unsere Informa-
tion liber die hierfiir verantwortlichen Parameter. Hier liegt
ein noch weithin unbeackertes Forschungsfeld vor uns.

4,2 Informationsquellen fiir die individuelle Signalausbildung

Als Informationsquellen bezeichnen wir hier die Ursachen fiir
die Entstehung individueller Unterschiede. Diese Ursachen miis-
sen vor allem in der Entwicklung wirken. Sie konnen von vorn-
herein als genetische Information im Individuum liegen bzw.
als Umweltinformation von auBen hineingelangen. Dabei miissen
wir uns dariiber klar sein, daB auch der Informationseinstrom
von auBen, z.B. bei Lernprozessen, in vieler Hinsicht gene-~
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tisch kontrolliert wird. Hinzu kommen Zufallsprozesse, die das
Gegenteil von Information darstellen.

Die genetische Information legt nicht Merkmale des Phinotyps
fest, sondern die Variationsbreite des Merkmals, die Reaktions-
norm. Innerhalb dieses mdglichen Bereichs wird beim Entwick-
lungsvorgang unter Mitwirkung innerer und duBerer Faktoren das
Merkmal ausgebildet. Das gilt fiir morphologische ebenso wie

fiir ethologische Merkmale. Je nach der Breite der Reaktions-
norm 18Bt jeder genetisch repridsentierte Merkmalsbereich in
seiner Entwicklung durch Einwirken verschiedener Faktoren (da-
runter auch des "Zufalls") Raum fir individuelle Differenzie-
rung des Merkmals.

Oft ergibt sich fiir den menschlichen Beobachter der Eindruck,
daB die Merkmale zuf&dllig variieren. Das 18Rt sich an einem
paarig angelegten Merkmal, wie es beil bilateralsymmetrischen
Organismen auftritt, deutlich machen. Junge Haselhuhnkiicken
haben, von der Seite gesehen, eine individuell unterschiedli-
che dunkle Kopfzeichnung (Abb. 9). Diese bleibt eine Zeitlang
konstant und verschwindet im Alter von einigen Wochen. Auch
die Linge des unpaaren dunklen Aalstriches auf dem Kopf va-
riiert von Individuum zu Individuum (Abb. 9 Mitte). Verglei-
chen wir die Kopfseitenzeichnung der rechten und linken Seite
jedes Kiickens, so sehen wir, daB die Unterschiede zwischen
rechts und links genauso groB sind wie die zwischen den Indi-
viduen. Trotz gleicher Umwelt und Innenbedingungen kommen zwei
gleichartige Entwicklungsprozesse zu Resultaten, die sich in
Feinheiten unterscheiden. Will man die Kiicken nach der Kopf-
zeichnung individuell unterscheiden, so muB man fiir jedes In-
dividuum zwei Muster kennenlernen. Es gibt hier keine filir das
ganze Individuum gililtige Konstanz des Merkmals.

Von den bisher beschriebenen Formen genetisch bedingter Varia-
bilitat ist Polymorphismus zu unterscheiden. Dieser Begriff be-

zeichnet die Erscheinung, daB in einer Population unter gene-
tischer Kontrolle und dauerhaft balanziert eine begrenzte Zahl
deutlich voneinander verschiedener Phinotypen (Morphen) be-
steht (s. MAYR 1963, CURIO 1965, vgl. v.BROCKHUSEN 1977).
Polymorphismus scheint in dieser Form nicht geeignet, die Viel-
zahl der Variationen zu begriinden, die die unterschiedlichen
individuellen Merkmale ausmachen. Trotzdem sollte untersucht
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Abb. 9: Rechte und linke Seitenansicht sowie Kopfaufsicht wvon
drei eben geschliipften Haselhuhnkiicken (Bonasa bona-
sia) aus dem gleichen Gelege. Die Fleckenzeichnung
der rechten und linken Kopfseite ist jeweils verschie-
den. Zeichung Dr. F. MULLER, aus BERGMANN et al. 1978.

werden, ob diese Merkmale in der Population ein- oder mehr-
gipflig verteilt sind.

Bisher haben wir nur die genetische Information und die Vor-
gidnge ihrer ontogenetischen Realisierung fir die Ausprigung
individueller Merkmale bei den LautduBerungen der Vogel ver-
antwortlich gemacht. Wir kennen Vogelgruppen, die mit dieser
Informationsquelle auskommen miissen. Wir wissen, daB Hihner-
vogel (Beispiel Haushuhn, KONISHI 1963) und Tauben (LADE &
THORPE 1964) nicht in der Lage sind, LautduBerungen nachahmend
zu lernen. Bei den Singvdgeln sind die Rufe zum groBen Teil an-
geboren. Es ist zu vermuten, daB die filir die individuelle Dif-
ferenzierung der LautéuBérungen entscheidenden Entwicklungspro-
zesse im Zentralnervensystem vor sich gehen.

Anders ist es mit den Gesingen der Singvogel. Angeboren ist
bei ihnen ein unspezifisches Grundmuster. Die Feinmerkmale
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missen sie nachahmend lernen. Beim Buchfinken resultiert aus
diesem Informationssystem eine begrenzte Zahl von Strophenty-
pen in einer Population. Da in einer solchen territorial fi-
xierten Population jeweils nur wenige Individuen benachbart
sind, genligt ein kleines Strophenrepertoire zur individuellen
Kennzeichnung jedes Nachbarn. Die Tradierung der Strophenty-
pen setzt Lernvermdgen voraus, das als Lerndisposition einer

Reaktionsnorm vergleichbar im Genom verankert ist.

4.3 Lernprozesse

4,3,1 Senderseitiges Lernen (motorisch)

Dort, wo LautduBerungen durch Lernen, d.h. durch Verarbeiten
spezifischer AuBlenreize geformt werden, kann man mit einem
verhdltnismdBig leicht zu klassifizierenden LernprozeB rech-
nen. Diesen nennen wir Imitation (Nachahmungslernen). Der Vo-
gel libernimmt die Form der LautduBerung von einem Vorbild,
meist einem Artgenossen, in sein eigenes Repertoire.

Direkte Imitation ist wenigstens filir den Gesang der Singvdgel
im allgemeinen nicht mdglich (TRETZEL 1965). Die Ubernahme ge-
schieht in zwei aufeinander folgenden Schritten:

Im ersten Schritt wird die vom Vorbild kommende Information
aufgenommen und gespeichert. Moglicherweise kann diese Infor-
mation gleichzeitig filir das Wiedererkennen der entsprechenden
LautduBerung verwendet werden (vgl. BERGMANN 197%). Darauf
folgt als zweiter Schritt die Umschreibung in einen motori-
schen Speicher durch einen erneuten LernprozeB (Ubung?).

Der Buchfink ist fiir Gesangsvorbilder im Herbst seines ersten
Lebensjahres und im darauffolgenden Frilhjahr aufnahmefghig
(THORPE 1954, 1958). Die lernende Verdnderung von Flugrufen
nach dem Vorbild eines Partners bei Carduelis-Arten kann zeit-
lebens erfolgen (MUNDINGER 1970).

4.,%.2 Empféngerseitiges Lernen (sensorisch)

Wahrend die Individualisierung von Signalen auf der motori-
schen Seite durch genetisch begrenzte Lernprozesse oder allein
aufgrund genetischer Information und der zugehdrigen Entwick-
lung moglich ist, setzt das spezifische Erkennen solcher Si-
gnale beim Empféinger immer einen vorherigen Lernprozef voraus.
Dafiir werden unterschiedliche sensorische Lernformen disku-
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tiert. Wenn junge Alken schon im Ei die Rufe ihrer Eltern ken-
nenlernen, so kann man dies mit Prigung vergleichen (vgl.
TSCHANZ 1968). Flr die unterschiedliche Reaktion eines Revier-
inhabers auf Gesinge von Nachbarn gegeniiber solchen fremder
Artgenossen macht man allgemein den LernprozeB der GewShnung
verantwortlich (s.o0.). Das agonistische Verhalten des Empfin-
gers wird durch die oft wiederholten Ges&énge des Nachbarn
schlieBlich nicht mehr ausgeldst. Wenn LautduBerungen aller-
dings der Bindung von Partnern aneinander dienen wie beim
Duettgesang, bei Flugrufen oder bei Eltern- und Jungenrufen,
so konnen wir hier die GewShnung nicht in Anspruch nehmen. Die
sozialen Reaktionen auf den oft gehdrten Partnerruf miissen
sich verstidrken und nicht abschwichen. Wir haben keine Vorstel-
lung dariiber, ob solches positives Signallernen unter der Ein-
wirkung verstdrkender Erfahrungen nach dem Prinzip des Lernens
am Erfolg (operante Konditionierung, vgl. BUCHHOLTZ 1973) oder
ohne solche Erfahrung vor sich geht.

4.4 Betrachtungen zur Konkurrenz der Nachrichten

LautiduBerungen der Vogel sind bestimmt, verschiedene Nachrich-
ten an Artgenossen zu Ubermitteln, u.a. die Artzugehdrigkeit,
die Individualitidt und den inneren Zustand des Senders (s.S.
10). In welcher Weise lassen sich diese verschiedenen Nach-
richten in einem Signal miteinander vereinen? Die Artspezifi-
tdt setzt in den allermeisten Fdllen einen ZuBeren Rahmen, der
uniiberschreitbar ist und in dem sich die ibrigen Nachrichten
zu bewegen haben. Er wird u.a. dadurch begrenzt, daB auBerhalb
liegende Bereiche von anderen Arten in Anspruch genommen wer-
den. Innerhalb des Rahmens ist Variation mdglich. Die Bandbrei-
te der Merkmalsvariation kann auf verschiedene Individuen auf-
geteilt werden. Jedes davon muBl sich mit seinen individuellen
Merkmalen konstant "einnischen", um unverwechselbar zu sein.
Das Signal als solches libermittelt auch eine Nachricht iber
die Art des inneren Zustands (Handlungsbereitschaft). Soll
auch der Grad der Erregung mitgeteilt werden, so bederf dies
ebenfalls einer Variationsbreite von Merkmalen. Dabei muB im
allgemeinen die individuelle Kennung erhalten bleiben. Beide
Nachrichten treten also in Konkurrenz. Das kann zur Folge ha-
ben, daB entweder nur eine Nachricht gleichzeitig mdglich ist,
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oder sich beide Nachrichten unterschiedlicher Parameter bedie-
nen. Eine Aufteilung verschiedener Parameter auf die Mittei-
lungssysteme kann man sich z.B. folgendermaBen leicht vorstel-
len: Das Einzelsignal trdgt die individuellen Kennzeichen; die
Wiederholfrequenz der Signale codiert den Erregungsgrad. Fir
die Existenz solcher Ldsungsmoglichkeiten haben wir Hinweise.
Systematische Untersuchungen hierzu an LautduBerungen der Vo-
gel liegen uns nicht vor.

4,5 Nicht-individuelle Signale

DafB es LautduBerungen ohne individuelle Differenzierung gibt,
ist schwer nachzuweisen. Vigel verfiligen iliber ein besseres
zeitliches Aufldsungsvermégen und vielleicht auch sonst iiber
bessere Horleistungen als wir. Daher konnen wir nicht wissen,
ob sie in der Lage sind, dort noch individuelle Merkmale wahr-
zunehmen, wo wir sie weder horen noch mit unseren Methoden
darstellen konnen. Am wenigsten werden wir individuelle Unter-
schiede, die biologisch relevant sind, bei jenen Signalen er-
warten, die sehr merkmalsarm sind, z.B. bei vielen Alarmrufen.

Individualisierung ist prim&dr als genetisches Zufallsergebnis
zu betrachten, als simple Folge der polygenen Verankerung
komplizierter Merkmale, wie akustische Verhaltensweisen sie
darstellen. Erst ein Empfianger kann ein biologisch bedeutsames
Ereignis daraus machen.

4.6 "Unbenannte Namen"

HEDIGER (1976) verwendet fir jedes individuelle Merkmal, das
von einem Artgenossen erkannt und im Verhalten entsprechend
beantwortet wird, die Bezeichnung eines "unbenannten Namens",
die Reaktion des Artgehossen entspricht dann einem "unbenann-
ten Benennen". Diese Verwendung der Begriffe ist ungewodhnlich.
Um etwas benennen zu konnen, muB man sich einer Sprache bedie-
nen, eines Zeichenvorrates, mit dessen Hilfe nach bestimmten
Regeln stellvertretende Bezeichnungen filir Objekte oder Zusam-
menhinge gebildet werden. Flir solche Leistungen kennen wir
bei Vigeln nur wenige und sehr schlichte Beispiele. Kolkraben
und Schamadrosseln verwenden individualtypische Rufe ihrer
Partner, wenn diese abwesend sind (GWINNER & KNEUTGEN 1962).
Ein Rotkehlchen kann den Gesang eines Reviereindringlings
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imitieren und auf diese Weise zu ihm "sprechen" (BREMOND 1963).
Beim Duettgesang kann jeder Partner auch den Part des anderen
singene.

Ein individuelles Signal wird erst dann zum Namen, wenn es von
einem anderen Individuum zur Benennung verwendet wird. Daher
sollte man nicht jedes individuelle Signal zum "Namen" machen
und nicht jedes individuelle Reagieren zur "Benennung".

Zusammenfassung

Die vorliegende Darstellung versucht, eine Ubersicht iiber un-
seren Kenntnisstand von individuell differenzierten Signalen
und individuellem Erkennen bei der akustischen Verstandigung
von Vogeln zu geben.

Individuell unterschiedliche Lautsignale sind weit verbreitet.
Wir kennen Beispiele von Elternrufen, Jungenrufen, anderen Ru-
fen adulter Vogel, von territorialen Gesdngen bei Singvogeln
und Nicht-Singvogeln, von Duettgesdngen und subsong-artigen
LautduBerungen ohne Gesangsfunktion.

Individuelle Merkmale konnen aufgrund angeborener Information
und der zugehorigen Entwicklung zustandekommen, koénnen aber
auch - aufgrund angeborener Lerndisposition - lernend erworben

werden.

Individuelles Erkennen ist bisher nur in verhdltnismaBig we-
nigen Fdllen experimentell nachgewiesen. Es muBl immer gelernt
werden. Uber die hierfir tatsidchlich entscheidenden Merkmale
haben wir wenig AufschluB. Im Territorialsystem spielt *beim
Erkennen von Gesidngen der LernprozeB der Gewdhnung eine Rolle.

Individualitdt von Signalen konkurriert mit anderen Signal-
funktionen innerhalb des artspezifischen Rahmens. Es ist nicht
bekannt, ob es bei Vogeln LautduBerungen gibt, die mit Sicher-
heit keine individuellen Merkmale tragen.
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