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Abkulrzungsver zeichnis

AZ Beobachtete Aktivitatsszeit
StdAZ Stunde beobachtete Aktivitétsszeit

Bezeichnung der untersuchten Rudel:

C-dol Cuon in Dortmund 1996
C-do2 Cuon in Dortmund 1997
C-dui Cuon in Duisburg 1997

L-dol Lycaon in Dortmund 1996

L-do2 Lycaon in Dortmund 1997 im Juli
L-do3 Lycaon in Dortmund 1997 im August
L-mu Lycaon in Minchen 1997

L-os Lycaon in Osnabriick 1997

Smu Speothos in Mulhouse 1998
W-ka C. lupusin Klein-Auheim 1998

W-0sl  C.lupusin Osnabriick 1997 im April
W-0s2  C. lupusin Osnabriick 1997 im Oktober



Einleitung

1. Einleitung

1.1. Allgemeine Einfiihrung und Fragestellung

Der Wolf ist eine der bekanntesten Tierarten Uberhaupt und ging in eine Vielzahl von
Geschichten, Marchen und Mythen als Freund, Feind oder Gott ein (z. B. ZIMEN 1993:12,
347ff). Aber auch seine tatschliche Lebensweise im Rudel und Aspekte seines
Sozialverhatens sind vielen Menschen, z. B. aus dem Schulunterricht, bekannt. Weit weniger
verbreitet ist dagegen das Wissen dartiber, dass es noch drei andere Canidenformen gibt, die
wie Wolfe zusammen jagen und gemeinsame Jungenfirsorge betreiben. Es handelt sich dabel
nicht etwa um verwilderte Haushunde oder Dingos, sondern um drei verschiedene
monotypische Gattungen von Wildcaniden. Die drei gemeinten Arten, der siidamerikanische
Waldhund, der asiatische Rothund und der Afrikanische Wildhund, sind im Vergleich zum
Wolf bisher nur wenig erforscht (z. B. Fox 1984, Peres 1991) und vergleichende
Untersuchungen an allen vier sozialen Canidenarten werden noch dringend bendtigt (ROBBINS
2000).

Nimmt man gemeinsame Jagd und gemeinsame Jungenfiirsorge as Rudel-Definition, so gibt
es aul3er den vier Caniden nur wenige weitere Saugetierarten, die ebenfalls in Rudeln Ieben.
Zu diesen Arten zéhlen Lowen, Tupfelhyanen, einige Delphinarten, Schimpansen und auch
der Mensch. Wenn aber Rudelleben eine Seltenheit ist, stellt sich die Frage, warum es
innerhalb der Canidae gleich vierma vorkommt. Tatséchlich gibt es zwischen einigen der
Arten morphologische Ahnlichkeiten, die eine engere Verwandtschaft andeuten konnten (z. B.
SIMPSON 1945). Andererseits machen eine Reihe anderer morphologischer Merkmale sowie
molekularbiologische Unterschiede die Verwandtschaft aler vier Arten weniger
wahrscheinlich (z. B. CLUTTON-BROCK et al. 1976, TEDFORD et al. 1995, WAYNE et al. 1997).
Die Verwandtschaftsbeziehungen der vier Arten sind daher als bisher nicht gut geklért
(WAYNE et al. 1997) zu bezeichnen.

Die vorliegende Arbeit soll einen Beitrag zur Kléarung der Frage leisten, ob das Rudelleben im
Verlauf der Evolution der Caniden nur einma entstanden ist und die vier Arten eng
miteinander verwandt sind oder ob sich das Rudelleben viermal unabhéngig (in Konvergenz)
as Anpassung an dahnliche ©kologische Bedingungen entwickelt hat und welche
Prédispositionen innerhalb der Caniden die mehrmalige Entstehung dieser sonst seltenen
L ebenswel se ermoglichten.

Das Leben im Rude ist Anzeichen fur ein besonders komplexes Sozialverhaten. Da die
soziale Umwelt eines Tieres oft sehr stabil im Vergleich zur restlichen Umwelt ist, ist auch
das Sozialverhalten allgemein im Verlauf der Evolution konservativ (ScotT 1967, 1976) und
eignet sich deshalb gut fur vergleichende Untersuchungen mit phylogenetischer Fragestellung.
Der Weg zum Artvergleich fuhrt 0Ober die Beschreibung von Verhatensweisen,
morphologischer Strukturen 0.4 der jeweiligen Arten. Die Beschreibung von
Verhaltensweisen ist, wenn auch heute manchmal gering geschétzt, eine unentbehrliche
Voraussetzung fir jede ethologische Untersuchung (FRANCK 1985:2). Erst anhand
beschriebener Verhaltensweisen kdnnen Arten untereinander verglichen werden, und der
Artvergleich ist eine der wichtigsten Methoden zur Analyse von Verhaltensanpassungen und
zur Untersuchung der Evolution von Verhaltensweisen (FRANCK 1985:2). Im Rahmen der
vorliegenden Arbeit sollen daher die sozialen Strukturen in den Rudeln der vier verschiedenen
Arten sowohl beschrieben als auch vergleichend untersucht werden.
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Beim Vergleich komplexer Sozialstrukturen miissen nach HINDE (1976) drei verschiedene
Ebenen voneinander getrennt werden:

1. Interaktionen zwischen zwei Individuen bilden die Basiselemente von Sozialstrukturen.
Diese Interaktionen missen zunachst rein qualitativ beschrieben werden.

2. Auf der Grundlage der beschriebenen Interaktionen lassen sich auf der nachsten
Untersuchungsebene sozialer Strukturen die Beziehungen zwischen zwei Individuen
beschreiben. Diese Beziehungen bestehen aus einer Reihe von Interaktionen, die nicht
nur durch ihre Qualitédt, sondern auch durch ihre Haufigkeit und durch die Richtung ihres
Auftretens zwischen den Individuen bestimmt werden.

3. Auf der letzten Untersuchungsebene sozialer Strukturen werden nach empirischen Daten
der ganzen Gruppe die verschiedenen Beziehungen der Individuen zusammengefasst und
die Qualitdt sowie das Muster der Beziehungen beschrieben. Individuelle Eigenschaften
der Tiere werden dabel vernachlassigt.

In Ergédnzung zu den verschiedenen Untersuchungsebenen von HINDE (1976) ist es aul3erdem
notwendig, Verhaltensweisen mit einzubeziehen, die mdglicherweise mit dem Sozial verhalten
in Zusammenhang stehen, ohne dass dabei eine direkte Interaktion zwischen zwei Tieren zu
erkennen ist, z. B. beim Markieren mit Harn.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit sollen zunéchst einzelne ausgewdhite soziale und
moglicherweise mit dem Sozialverhalten in Verbindung stehende Verhatenselemente
untersucht werden. Daran anschliefend sollen Rangordnung, Kontaktaufnahmen und
Distanzen zwischen Individuen sowie Harnen und Koten auf den drei verschiedenen
Untersuchungsebenen der sozialen Strukturen untersucht werden. Die Diskussion der
Ergebnisse verteilt sich auf die Einzeldiskussionen jeweils am Ende der Kapitel und die
zusammenfassende ausf Uihrliche Abschlussdiskussion.

1.2. Heter ochronie als Evolutionsmechanismus

Auf die Frage, warum Rudelleben und bestimmte mit dem Rudelleben zusammenhéngende
sozidle Verhaltensweisen bel den untersuchten Arten auftreten, gibt es zwei mogliche
Erkl&rungen. Die ultimative Erklarung bezieht sich auf die evolutiv wirksame Bedeutung und
damit auf den Selektionsvorteil, den bestimmte Anpassungen bieten (IMMELMANN et al.
1986). Die proximative Erklarung bezieht sich auf die zugrunde liegenden Mechanismen, die
diese Merkmale auf organismischer Seite hervorrufen (IMMELMANN et al. 1986).

Die ultimative Begrindung fur das Rudelleben steht mit einer Vielzahl 6kologischer Faktoren
in Zusammenhang und soll in der vorliegenden Arbeit anhand von Literaturangaben fur alle
vier Arten eingehend diskutiert werden. Als proximativer Mechanismus, der vielleicht das
Rudelleben ermdglichte, soll in der vorliegenden Arbeit insbesondere die Heterochronie
untersucht werden. Dazu vorweg eine kurze Einfhrung.

HALL & MiYAKE (1995) definieren Heterochronie als einen Wechsel in der relativen Zeit des
Erscheinens eines Merkmals bei einem Organismus im Vergleich zum Zeitpunkt, in dem
dieses Merkmal bei einem Vorfahren auftrat.

Die Heterochronielehre unterscheidet zwel grundsétzlich verschiedene Ausformungen, deren
Verwendung in der vorliegenden Arbeit nach den Definitionen von MCNAMARA (1990)
erfolgen soll. Bei der Padomorphose treten Merkmale bei adulten Individuen auf, die bei den
Vorfahren dieser Arten nur im juvenilen Alter vorkamen. Eines der bekanntesten Beispiele fir
Padomorphose ist der kleinere Gesichtsschadel erwachsener Menschen, der der
Gesichtsschadelform junger fossiler wie rezenter Menschenaffen &dhnlich ist. Bel der
Peramorphose zeigen die adulten Nachfahren ein noch starker ausgepragtes Merkmal as ihre
Vorfahren, die bedingt, dass bereits bei Nachfahren im juvenilen Alter ein Merkma so
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ausgepragt ist wie bei den Vorfahren erst im erwachsenen Alter. Ein Beispiel dafir ist die
Beinlange beim Menschen, die mit etwa 170 % der Rumpflange deutlich grof3er ist als bei
unseren Vorfahren. Anders ausgedriickt, junge noch nicht ausgewachsene Menschen haben
bereits eine so grol3e relative Beinlange wie unsere Vorfahren erst als Adulte.

Abgesehen von Umwelteinflissen, gilt die Heterochronie a's einer der wichtigsten Faktoren,
die phanotypische Veranderungen hervorrufen, an denen wiederum Selektion ansetzen kann
(McCKINNEY & MCNAMARA 1990 nach MCNAMARA 1990). Durch Heterochronie kénnen in
der Evolution eventuell richtungsweisende Trends entstehen, die dann zur Artbildung fihren
(MCNAMARA 1990).

In der Regel verlaufen evolutive Trends in Richtung einer zunehmenden Differenzierung, die
dadurch zustande kommen kann, dass Merkmale in der Ontogenese zunehmend weiter
ausgepragt werden (GouLb 1977:345). In diesen Fallen handelt es sich um Peramorphosen,
die entsprechend haufiger sind als Padomorphosen (GouLb 1977:345). Peramorphosen und
Padomorphosen umfassen nicht nur morphologische Merkmale, sondern auch
Verhaltensweisen und Lebenszyklusstrategien, wie z. B. das Einsetzen der Geschlechtsreife
oder das Lebensalter (MCKINNEY & GITTLEMAN 1995). MCKINNEY & GITTLEMAN (1995)
vermuten sogar, dass die meisten V erhaltensénderungen auf Heterochronien basieren.

Fox (1975a) vermutet fir Caniden allgemein, dass eine ausgepragtere Sozialitdt mit einer
verstarkten Padomorphose einhergeht. Und von Haushunden ist bekannt, dass sie sowohl in
ihrer Morphologie als auch in ihrem Verhalten padomorph im Vergleich zu ihrer Stammart,
dem Wolf, sind (z. B. WAYNE 1986a, 1986b, COPPINGER €t al. 1987, GOODWIN et a. 1997).
Dieser Zusammenhang von Morphologie und Verhalten deutet auf einen im Fal des
Haushundes durch kinstliche Selektion verursachten evolutiven Trend durch Padomorphose
hin.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit soll daher auch geprift werden, inwieweit bei den
rezenten rudellebenden Wildcaniden ein pddomorpher Trend zu finden ist, der das Rudelleben
verursachte oder beglnstigte™.

'Anders als in SOMMER (1990) wird in der vorliegenden Arbeit nicht der Begriff Neotenie angewendet. Nach
McNamara (1990) ist Padomorphose ein Uberbegriff, der verschiedene Heterochronien zusammenfasst, die alle
eine Verjugendlichung der Gestalt oder des Verhaltens zur Folge haben. Neotenie bedeutet, dass die
Entwicklungsgeschwindigkeit des Merkmals verlangsamt ist, wodurch bei gleichbleibendem Entwicklungsbeginn
und -ende die vollstandige Ausprdgung des Merkmals nicht mehr erreicht wird. Andere Formen der
Padomorphose konnen entstehen, wenn die Entwicklungsgeschwindigkeit gleich bleibt, aber der
Entwicklungsbeginn verspétet einsetzt bei gleichbleibendem Entwicklungsende (Postdisplacement) oder der
Entwicklungsbeginn zum Ublichen Zeitpunkt einsetzt, die Entwicklung aber vorzeitig abbricht (Progenesis),
wodurch sich das Merkmal in der zur Verfigung stehenden Zeit nicht vollsténdig auspragen kann (McNamara
1990). Da im Rahmen der vorliegenden Arbeit keine Untersuchungen zur Ontogenese der verschiedenen Arten
gemacht werden, kénnen auch keine Aussagen Uber die verschiedenen Formen der Pddomorphosen getroffen
werden.
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1.3. Vorstellung der beobachteten Canidenarten

1.3.1. Die Familie Canidae

Die einzelnen Arten der Canidae sind in ihrem Koérperbau recht einheitlich und primér an
schnelles und ausdauerndes Laufen angepasst (KLEIMAN & EISENBERG 1973, STAINS 1975,
GRzIMEKS ENzYKLOPADIE 1988, Band 4:51). Caniden sind mit Ausnahme der Antarktis auf
allen Kontinenten vertreten. Entsprechend besiedeln sie die unterschiedlichsten Habitate, wie
Wasten, tropische Wélder und Savannen, Steppen und Walder der geméliigten Zonen, sowie
Tundren und ernghren sich von verschiedenen grofderen und kleineren Wirbeltieren bis hin zu
Insekten, Eiern, Aas und Frichten (KLEIMAN 1967, GINSBERG & MACDONALD 1990). Diese
Verschiedenartigkeit der Habitate und der Erndhrungsweisen basiert auf einem Mangel an
Spezidisierung und der Fahigkeit, sich schnell an Umweltveranderungen anzupassen
(KLEIMAN 1967).

Die Welpen aler Arten sind typische Nesthocker und in der Regel werden im Freiland zur
Geburt und Wel penaufzucht Wurfhéhlen benutzt. Die Weibchen werden im Allgemeinen bel
der Jungenfirsorge durch die Véter oder andere Helfer, z. B. die Jungen des Vorjahres,
unterstiitzt (KLEIMAN & EISENBERG 1973, MACDONALD & MOEHLMAN 1983).

Caniden leben solitér, paarweise oder in Rudeln aus mehreren Individuen (GINSBERG &
MACDONALD 1990), ohne dass sich diese drei Kategorien exakt gegeneinander abgrenzen
lassen. Da z. B. Ruden der Uberwiegend solitér lebenden Arten ihren Weibchen bel der
Welpenaufzucht helfen, konnen sie zumindest fir einige Zeit des Jahres auch as paarweise
lebend eingestuft werden (z. B. Chrysocyon: GINSBERG & MACDONALD 1990, BARTMANN &
NORDHOFF 1984). Bel normalerweise paarweise lebenden Arten verbleiben gelegentlich die
Jungen langer a's gewohnlich bei ihren Eltern, wodurch sie wenigstens zeitweise rudelartige
soziale Gruppen bilden (z. B. Canis aureus. MOEHLMAN 1986), oder mehrere Adulte Ieben
wenigstens in manchen Habitaten in Rudeln zusammen (Canis simensis: SILLERO-ZUBIRI &
GOTTELLI 1995).

Rudel sollen in der vorliegenden Arbeit wie folgt definiert werden: Erstens verbringen alle
Mitglieder den Uberwiegenden Teil der Zeit miteinander und ruhen und wandern gemeinsam,
zweitens werden die Jungen eines Paares von allen Rudelmitgliedern gemeinsam aufgezogen
und drittens jagen die Rudelmitglieder gemeinsam, wodurch sie in der Lage sind, deutlich
grofere Beutetiere zu reil3en, als alleine mdglich wére. Von den insgesamt etwa 34 rezenten
Canidenarten (GINSBERG & MACDONALD 1990) sind nur Wolf (Canis lupus), Afrikanischer
Wildhund (Lycaon pictus), Rothund (Cuon alpinus) und Waldhund (Speothos venaticus)
typischerwei se rudellebend.

1.3.2. Der Wolf CanislupusLinnaeus, 1758

Der Wolf ist die grofite Canidenart mit einer Schulterhthe von 66 bis 81 cm und einem
Gewicht von 16 bis 80 kg (MECH 1974, GINSBERG & MACDONALD 1990) (Abb.1). Die
kleineren Individuen leben vor allem im siidlichen Tell des V erbreitungsgebietes, wéhrend die
groféten die nordischen Gebiete bewohnen (ZIMEN 1993:11).

Urspringlich war der Wolf die am weitesten verbreitete Sdugetierart weltweit und kam in
ganz Europa, Asien und Nordamerika vor (GINSBERG & MACDONALD 1990, ZIMEN 1993:11,
SHELDON 1992) (Abb. 2). Dabei besiedelte er unterschiedliche Habitate, wie baumlose
Tundren, die Taiga, Mischwélder, Steppen und Wusten sowie Simpfe und Hochgebirge
(ZIMEN 1988D).
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Abb. 1. Wdlfe (Canis lupus) sind die grofiten Caniden und waren friher die Sdugetierart mit dem grofdten
Verbreitungsgebiet. In der Fellfarbe variieren Wolfe sehr; gewodhnlich sind sie grau, die Fellféarbungen reichen
aber von rein weil3 Uber sandfarben, rétlich und braun bis hin zu schwarz. (Aufgenommen im Wildpark Klein-
Auheim).

Abb. 2. Gegenwartige (schwarz) und urspriinglich zusétzliche (grau) Verbreitung von C. lupus (nach GINSBERG
& MACDONALD 1990).

Das heutige Verbreitungsgebiet ist alerdings erheblich kleiner und beschréankt sich im
Wesentlichen auf abgelegene und weniger vom Menschen besiedelte Gebiete (GINSBERG &
MACDONALD 1990). Je nach geographischer Region sind die jeweiligen verbliebenen
Wolfspopulationen vom Aussterben bedroht (z. B. Mexiko, Schweden, Portugal) bis hin zu
nicht gefahrdet (z. B. Rufdand) und werden sogar in grofRerem Umfang als Pelzlieferanten
genutzt (z. B. Kanada) (GINSBERG & MACDONALD 1990). Der Rickgang der Wolfe ist
ausschliefdlich durch den Menschen bedingt, der nicht nur Habitate zerstorte, sondern den
Wolf auch riicksichtsos aus Angst vor Angriffen, als Konkurrenten um jagdbares Wild und
als Prédatoren von Haustieren verfolgte (ZIMEN 1988b, SHELDON 1992).

Wolfe leben typischerweise in Rudeln von zwei bis zwolf Individuen (ZIMEN 1976, SHELDON
1992). Einzeln sind sie selten, aber als Paar sind sie gut Uberlebensfahig (ScoTT 1967, ZIMEN
1976). Die durchschnittliche Rudelgrof3e ist je nach Region und Umstanden sehr
unterschiedlich und hangt auch von der Hauptbeute ab (ZIMEN 1976, SHELDON 1992).

Die wichtigste Beute von C. lupus sind grof3e Huftiere, wie z. B. Rothirsch Cervus elaphus,
Weil3- und Schwarzwedelhirsche Odocoileus spp., Elch Alces alces, Rentier Rangifer
tarandus, Moschusochse Ovibos moschatus, Schafe Ovis spp. und Wildschwein Sus scrofa
(Ubersicht in MEcH 1970:175, BiBikow 1990:73). Da Wolfe ein wesentlich groReres
Verbreitungsgebiet haben als ihre Beutetierarten, nutzen verschiedene Wolfspopulationen
auch verschiedene Beutearten. In der Regel sind die Wdlfe einer Region auf eine
Hauptbeuteart speziaisiert (MecH 1970:173, BiBikow 1990:74).
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Die gemeinsame Jagd ist bei C. lupus nicht immer obligatorisch, denn Wolfe kdnnen sich sehr
variabel erndhren (MecH 1970:178, GINSBERG & MACDONALD 1990). Je nach Jahreszeit,
geographischer Region oder besonderen Umstdnden, wie z. B. die Ndhe menschlicher
Siedlungen, ernghren sie sich auch von kleineren Tierarten, wie Hasen, Nagern oder V6geln,
die allein erbeutet werden (MecH 1970:247, BiBikow 1990:72). Aus Italien sind Popul ationen
bekannt, die sich omnivor erndhren und deren hauptséchliche Nahrung aus Frichten und
Insekten besteht (MERIGGI et al. 1996).

Der Jagderfolg héngt von den Beutetieren ab und variiert damit sehr. Insgesamt ist der
Jagderfolg bel den grofen Huftieren eher gering (MECH 1970:247). Bel der Jagd auf Elche
erlegen Wolfe in nur 5 % der Jagdversuche schliefdlich auch ihre Beute (MecH 1970:210), bei
der Jagd auf Rothirsche in 15 % bis 26 % (MecH et a. 2001) und bei Odocoileus-Arten in
25 % bis 63 % (PIMLOTT 1975) der Jagdversuche. Vor alem bei Huftierherden mit Kébern,
die relativ leichte Beute sind, sind nicht alle Rudelmitglieder fir die Jagd notwendig oder es
koénnen mehrere Beuteindividuen gleichzeitig gerissen werden (MECcH 1998:89).

Wegen des zum Teil geringen Jagderfolgs (MECH 1970:247) und der sehr geringen
Beutedichte in der Holarktischen Region mussen Wolfe sehr lange fasten kdnnen. ES ist
bekannt, dass sie bis zu 14 Tage ohne Nahrungsaufnahme auskommen (MecH 1970:182,
ZIMEN 1993:265). An einem grof3en Riss kénnen sie dann aber auch wieder enorme
Nahrungsmengen bis zu 9 kg auf einmal zu sich nehmen (MecH 1970:170, 181, 190, ZIMEN
1971:121). Wélfe brauchen daher nicht taglich zu jagen (MecH 1970:190, ZIMEN 1993:264,
PIMLOTT 1975).

Da Wodlfe fast keine Nahrungskonkurrenten haben, kénnen sie von einem grof3en Riss
mehrere Tage fressen. Die Populationsdichten von Walfen und anderen grof3eren potenziellen
Nahrungskonkurrenten, wie Vielfral3 oder Baren sind so gering, dass sie sich nur selten
begegnen (MecH 1970:280). Kojoten und Luchse sind eher Opfer von Wélfen und weichen
ihnen daher aus (PULLIAINEN 1975, MECH 1975, JOHNSON et a. 1996).

Mit Ausnahme des Menschen haben Wdlfe keine Pradatoren zu furchten (z. B. MECH 1974,
FRITTS & MECH 1981, BALLARD eta. 1987, FULLER 1989). AulRerhalb ihrer eigenen
Territorien sind aber insbesondere einzelne Woélfe durch fremde Artgenossen geféhrdet
(FULLER 1989).

1.3.3. Der Rothund Cuon alpinus (Pallas, 1811)

Der Name Rothund kommt von der rétlich braunen Fellfarbung dieser Canidenart her
(Abb. 3). Manchmal haben die Tiere eine hellere, eventuell sogar weil3e K érperunterseite und
ahneln daher in der Fellfarbung einem Rotfuchs. Durch ihren langen, buschigen Schwanz und
die relativ kurzen Beine wirken sie in ihrem Habitus eher langgestreckt. Ihre Schulterhthe
betragt etwa 42 bis 55 cm und ihr Gewicht 10 bis 20 kg (GINSBERG & MACDONALD 1990),
wobei die im noérdlichen Tell des Verbreitungsgebiet lebenden Individuen deutlich grofRer as
die des stidlichen Teils sind (COHEN 1977).

Cuon ist im Sidosten Asiens verbreitet. Sein Vorkommen erstreckt sich von Rufdland tber
China und Indien bis zur Maaiischen Halbinsel, Sumatra und Java (GINSBERG &
MACDONALD 1990) (Abb. 4). Ein einzelner Nachweis liegt aus der oOstlichen Turkei vor
(SEREZ & EROGLU 1994), was vermuten 183, dass Cuon moglicherweise weiter verbreitet ist
als bisher angenommen. Entsprechend seiner weiten Verbreitung bewohnt Cuon
unterschiedliche Habitate, wie tropischen Regenwald, dichte Busch- und Bergwélder bis hin
zu offenen Hochgebirgsfluren im Himalgja (GINSBERG & MACDONALD 1990, SHELDON 1992).



Einleitung

Abb. 3. Die asiatischen Rothunde (Cuon alpinus) werden von Rudyard Kipling in seinem Buch ,The second
jungle book" (1895) als ,red peril“ bezeichnet, da sie in Rudeln von tber 100 Tieren Ieben sollen. Ohne Frage
handelt es sich dabei um eine Ubertreibung, wie es auch aus Europa haltlose Geschichten tber die Gefahrlichkeit
von Wélfen gibt. (Aufgenommen im Zoo Dortmund).

Abb. 4. Verbreitungsgebiet von Cuon alpinus (nach GINSBERG & MACDONALD 1990 und SEREZ & EROGLU
1994).

In der englischen Literatur werden Rothunde auch ,,whistling dogs* genannt (Fox 1984), da
sie insbesondere beim gemeinsamen Jagen wiederholt Pfeifténe von sich geben. Sie tun dies
vermutlich, um auch bel sehr dichter Vegetation den Kontakt zueinander aufrechtzuerhalten
und ihre Aktivitéten aufeinander abzustimmen (Fox 1984:93, DURBIN 1998).

Die Rudel von Cuon umfassen etwa vier bis elf Tiere (DAVIDAR 1975, JOHNSINGH 1982,
VENKATARAMAN eta. 1995 VENKATARAMAN 1999, KARANTH & SUNQUIST 2000),
gelegentlich sogar Uber 20 Tiere (INDRAWAN et a. 1996). Einzelganger kdnnen vorkommen,
sind aber selten (CoHEN et a. 1978, JOHNSINGH 1982). Die unterschiedlichen Angaben zur
Rudelgrof¥e, insbesondere zu tageszeitabhangigen Schwankungen der Rudelgrofe (KELLER
1973) resultieren daraus, dass sich die Rudel bel der Jagd trennen kénnen (Fox 1984:83,
VENKATARAMAN 1995). Diese Trennungen beruhen aber vermutlich nicht auf einer
absichtlichen Strategie des Nahrungserwerbs. Vielmehr handelt es sich um zufélig bel der
Jagd versprengte Tiere, die den Kontakt zum Rudel verloren haben. Die Trennungen dauern in
der Regel nicht 1anger als eine Stunde (VENKATARAMAN 1998).

Die wichtigsten Beutetiere sind grof3ere Arten, wie Axishirsch Axis axis, Sambar Cervus
unicolor, Banteng Bos javanicus, Hausrinder, Muntjak Muntiacus muntjac und Wildschwein
Sus scrofa (FOx 1984, VENKATARAMAN et al. 1995, INDRAWAN et al. 1996, EVANS et al.
2000). Fiur die Jagd auf diese grof3en Beutetiere sind nicht immer alle Rudelmitglieder nétig,
es reichen gelegentlich ein bis drei Individuen (VENKATARAMAN et a. 1995, INDRAWAN ¢t al.
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1996). Kleinere Tiere, wie z. B. Hasen, werden wohl von einzelnen Rothunden erbeutet
(CoHEN et al. 1978, VENKATARAMAN et al. 1995).

Der geschétzte Jagderfolg liegt bei etwa 20 % bis 57 % (KELLER 1973, INDRAWAN et al.
1996). Es ist anzunehmen, dass Rothunde auf ihren Wanderungen wegen der hohen
Beutedichte (KARANTH & SUNQUIST 2000) regelméfdig auf Beute stof3en und fast taglich téten
(VENKATARAMAN 1999).

Eine Nahrungskonkurrenz, die die Verteidigung des Risses von Cuon gegeniber Tiger
(Panthera tigris) und Leopard (Panthera pardus) notwendig macht, scheint wegen der guten
Versteckmdglichkeiten und den unterschiedlichen Aktivitétszeiten von Cuon und den beiden
Katzenarten keine besondere Rolle zu spielen (KARANTH & SUNQUIST 2000).

Einzelne Rothunde konnen, vor allem wenn sie Uberrascht werden, von den genannten
Grolkatzen getétet und gefressen werden (KARANTH & SuNQuisT 1995, 2000). Allerdings
sind zusammenhaltende Rudel von flnf bis zehn Individuen in der Lage, sowohl Leoparden
as auch Tiger zu vertrelben bzw. zumindest von einem Angriff abschrecken
(VENKATARAMAN 1995). Das Rudelleben stellt daher auch einen Schutz vor grofReren
Prédatoren dar. Eine wichtige Verhaltensweise, die mit dem Schutz vor Uberraschenden
Angriffen seitens der Grol3katzen in Zusammenhang steht, ist das aufféllige Sichern beim
Ruhen, Jagen und Fressen (KELLER 1973, Fox 1984:68, VENKATARAMAN 1995). Bei der
frihzeitigen Entdeckung eines Feindes bleibt dem Rudel geniigend Zeit, sich zu versammeln
und eventuelle Angriffe abzuwehren.

1.3.4. Der Afrikanische Wildhund Lycaon pictus (Temminck, 1820)

Der Afrikanische Wildhund (friher meist Hyanenhund genannt) ist durch seine weil3, gelb und
schwarz gescheckte Fellfarbung unverkennbar und auch der wissenschaftliche Artname pictus
bezieht sich auf die Farbung und bedeutet ,bemalt® (Abb.5). Der deutsche Name
Hyanenhund ruhrt von dem breiten, an Hydnen erinnernden Schadel her, es sei aber betont,
dass Lycaon ein Canide ist und keinerlei néhere Verwandtschaft zu Hyénen hat. Lycaon ist im
Vergleich zu anderen Caniden relativ langbeinig, seine Schulterhthe betragt 61 bis 78 cm und
sein Gewicht etwa 17 bis 36 kg (GINSBERG & MACDONALD 1990). Die Ohren sind grof3 und
rund und dienen &hnlich wie bel anderen afrikanischen Caniden wohl auch der
Temperaturregulation (GRzIMEKS ENzYKLOPADIE 1988, BAND 4:51).

Abb. 5. Afrikanische Wildhunde oder Hyanenhunde sind relativ langbeinig mit individuell verschiedener bunter
Fellfarbung. Sie gehdren zu den am stérksten vom Aussterben bedrohten Tierarten Afrikas. (Aufgenommen im
Zoo Dortmund).
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Lycaon war friher weit in Afrika slidlich der Sahara mit Ausnahme der Regenwal dgebiete
und der Wisten verbreitet (FANSHAWE et al. 1991). In den letzten 30 Jahren sind die Besténde
in ganz Afrika dramatisch zuriickgegangen (FANSHAWE et al. 1997) und haben Lycaon zu
einer der am stérksten von Aussterben bedrohten Saugetierarten Afrikas gemacht (GINSBERG
& MACDONALD 1990). Mit Ausnahme von sehr kleinen und isolierten Restpopulationen im
Senegal und in Kamerun, beschréankt sich das Verbreitungsgebiet der schatzungsweise noch
3000 bis 5500 Individuen von Lycaon heute auf das 6stliche und stdliche Afrika (FANSHAWE
et a. 1997) (Abb. 6). Die wichtigsten Grunde fur den Bestandsriickgang von Lycaon liegen in
Habitatverlust, Habitatfragmentierung und direkter Verfolgung durch den Menschen, aber
auch in indirekten Einflussen des Menschen, wie Verkehrsunfdlen und
Krankheitsiibertragungen durch Haushunde (WOODROFFE & GINSBERG 1997).

Abb. 6. Verbreitungsgebiet von Lycaon pictus: Schwarz - auch langfristig Uberlebensféhige Populationen,
grau - wahrscheinlich langfristig keine Uberlebensféhigen Populationen, hellgrau - bereits fast oder vollsténdig
ausgerottet (nach GINSBERG & MACDONALD 1990 und FANSHAWE et al. 1997).

Lycaon lebt in Rudeln von etwa vier bis 20 adulten Tieren (PIENAAR 1969, CHILDES 1988,
FULLER et al. 1992, FULLER et a. 1995, MADDOCK & MILLS 1994, CReEeL & CREEL 1995,
GORMAN et al. 1998). Werden auch die Welpen mitgezahlt, erreichen manche Rudel eine
Anzahl von bis zu 50 Tieren (CREEL & CREEL 1995, FULLER et a. 1995). Einzeln Iebende
Individuen von Lycaon sind extrem selten (FRAME et al. 1979, MADDOCK & MILLS 1994).

Die wichtigsten Beutetiere von Lycaon sind relativ grof3e Huftiere, wie Thomson-Gazellen
Gazella thomsoni, Impala Aepyceros melampus, Streifen-Gnu Connochaetes taurinus, Kudu
Tragelaphus strepsiceros und Steppen-Zebra Equus quagga (ESTES & GODDARD 1967,
CHILDES 1988, FULLER & KAT 1990, FANSHAWE & FITZGIBBON 1993, MILLS & BIGGS 1993,
CREEL & CREEL 1995, FULLER et al. 1995).

Der Jagderfolg von Lycaon liegt zwischen 39 % und 89 % (Ubersicht in FULLER & KAT 1993,
CREeL & CREEL 1995, FULLER eta. 1995, KRUGER eta. 1999). Im Allgemeinen gehen
Afrikanische Wildhunde zweimal taglich auf die Jagd, und zwar morgens und abends (KUHME
19644, 1965b, ESTES & GODDARD 1967, PIENAAR 1969, ScoTT 1980, FULLER & KAT 1990,
MILLS & BIGGS 1993, FULLER €t a. 1995, GORMAN et al. 1998).

Waéhrend der Jagd kann es zu einer Auftrennung des Rudels in kleinere Untereinheiten
kommen, wenn ein Teil des Rudels bel der eigentlichen Hetzjagd zuriickbleibt (ESTES &
GODDARD 1967, KRUUK & TURNER 1967, MALCOLM & MARTEN 1982) oder wenn ein oder
mehrere Individuen des Rudels verschiedenen Beuteindividuen nachjagen und so gleichzeitig
mehrere Risse gemacht werden (LANG 1963, ESTES & GODDARD 1967, FULLER & KAT 1990,
FANSHAWE & FITZGIBBON 1993, CREEL & CREEL 1995). Aus diesen Beobachtungen wird
deutlich, dass nicht alle Rudelmitglieder zum Erlegen einer Beute notwendig sind.
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Trotz der effizienten Rudeljagd ist der Energieaufwand fir die Jagd sehr grol3 (MALCOLM &
MARTEN 1982, GORMAN etal. 1998). Selbst ein geringer Verlust von etwa 25% der
gemachten Beute an Nahrungskonkurrenten durch Kleptoparasitismus kann ein Rudel
Wildhunde an seine physiol ogischen Grenzen bringen (GORMAN et al. 1998). Insbesondere bel
guten Sichtverhdltnissen, wie in den Serengetiebenen, sammeln sich schnell viele
Tupfelhyanen (Crocuta crocuta) um einen Wildhundriss, weshalb sie als die wichtigsten
Nahrungskonkurrenten von Lycaon gelten (CREeL & CREEL 1996, GORMAN et a. 1998).
Beuteverluste an Tupfelhyanen hangen vom zahlenméldigen Verhdltnis der Wildhunde zu den
Hyanen ab. Ist Lycaon in der Uberzahl gegeniiber den Tiipfelhyédnen, konnen sie ihren Riss
gut verteidigen, sind dagegen die Hyanen in der Uberzahl, miissen sich die Wildhunde
zurlckziehen (ESTES & GODDARD 1963, FULLER & KAT 1990, 1993, MILLS & BIGGS 1993,
FANSHAWE & FITzZGIBBON 1993, SCHEEPERS & VENZKE 1995, CREEL & CREEL 1995, 1996,
CARBONE €t al. 1997).

Wie bereits oben dargestellt, sind zum Erjagen der meisten Beutetierarten nicht alle
Rudelmitglieder notwendig. In Regionen, in denen viele Hyanen vorkommen, werden eher
kleinere Beutetiere ggagt, wahrend in Regionen mit wenigen oder keinen Hyanen bevorzugt
grofRere Beutetiere gerissen werden (vgl. ESTES & GODDARD 1967, ReicH 1981, CHILDES
1988, FULLER & KAT 1990, MiLLS 1992, FANSHAW & FITzGIBBON 1993, MILLS & BIGGS
1993, CReEL & CREEL 1995, FULLER et al. 1995, KRUGER €t a. 1999). Die Jagd auf kleinere
Beutetiere ist nicht so effizient wie die Jagd auf grofRere, wenn der Jagdaufwand gegen den
Nahrungsgewinn aufgerechnet wird (LAMPRECHT 1978). Ein kleines Tier kann aber schneller
vollstéandig vertilgt werden, wodurch ein Verlust der erbeuteten Nahrung an Konkurrenten
verhindert wird (LAMPRECHT 1978). Allerdings reicht ein kleines Beutetier eventuell nicht zur
Séttigung des Rudels aus. Aufgrund des Risikos des Beuteverlusts an Konkurrenten werden in
bestimmten Fallen aber nicht grol3ere Beutetiere ggjagt, sondern in manchen Rudeln innerhalb
von 15 bis 30 Minuten nach dem Reif3en eines kleinen Beutetieres ein zweites erlegt (FULLER
& KAT 1990).

Neben den nahrungsokologischen Vortellen bieten grofRere Rudel zudem Schutz vor Léwen,
die Wildhunde téten kdnnen (MiLLS & BIGGS 1993, SCHEEPERS & VENZKE 1995, MCNUTT
1996a, GORMAN etal. 1998, VUCETICH & CREEL 1999). In grofReren Rudeln sind die
Individuen vor diesen Raubern durch erhthte Wachsamkeit besser geschitzt (MCNuUTT
19964a).

1.3.5. Der Waldhund Speothos venaticus (L und, 1842)

Der Waldhund ist ein sehr stdmmiger, kurzbeiniger Canide mit einem kurzen Schwanz und
kleinen, runden Ohren (Abb. 7). Mit einer Schulterhdhe von nur 25 bis 30 cm und einem
Gewicht von 5 bis 7kg ist er ein relativ kleiner Canide (GINSBERG & MACDONALD 1990).
Sein Fel ist dunkelbraun und zeigt keine besondere Fellzeichnung, bei manchen Individuen
finden sich helle Kehlflecke (GINSBERG & MACDONALD 1990). Das Verbreitungsgebiet der
Waldhunde liegt in Sidamerika und erstreckt sich von Panama Uber Brasilien bis nach
Paraguay (Abb.8) (GINSBERG & MACDONALD 1990). Der Lebensraum umfasst neben
tropischem Regenwald auch Bergwélder, halboffene Savannengebiete, Flussufer und
Randgebiete von Simpfen (DRUWA 1982, ROHRS 1988, GINSBERG & MACDONALD 1990,
PERES 1991, BARNETT et al. 2001).

Aus dem Freiland sind Beobachtungen von Speothos bisher rein anekdotisch (PERES 1991,
STRAHL et a. 1992). Dies konnte am schwer zuganglichen Lebensraum der Tier und ihrer
versteckten Lebensweise liegen sowie durch ihre grof3e Seltenheit bedingt sein (DRUWA 1977,
GINSBERG & MACDONALD 1990, PERES 1991, STRAHL €t al. 1992, BARNETT €t al. 2001).
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Abb. 7. Der gedrungene Korperbau der kleinen siidamerikanischen Waldhunde (Speothos venaticus) kdnnte eine
Anpassung an das Durchschlipfen dichter Walder sein (KLEIMAN 1972, ROHRS 1988), weshalb Speothos von
DRUWA (1982) als,, Buschbrechertyp* bezeichnet wurde. (Aufgenommen im Zoo von Mulhouseg).

Abb. 8. Verbreitungsgebiet von Speothos venaticus (nach GINSBERG & MACDONALD 1990 und GOLDMANN
1912, 1920 nach DRUWA 1982).

Soeothos lebt vermutlich in Rudeln von drei bis zwolf Tieren (DEUTSCH 1983, PERES 1991,
STRAHL et al. 1992, SILVEIRA et al. 1998). Es sind mehrfach Einzeltiere beobachtet worden
(DEUTSCH 1983, SILVEIRA et al. 1998), wobei es nicht mdglich ist zu entscheiden, ob es sich
wirklich um solitér lebende Individuen handelte oder ob zuféligerweise nur ein Individuum
eines Rudels gesehen werden konnte. Aus V erhaltensbeobachtungen in menschlicher Obhut
kann allerdings gefolgert werden, dass Speothos ein hochsozialer Canidae ist, der im Rudel
lebt und gemeinsame Jagd auf relativ grol3e Beutetiere macht (KLEIMAN 1972, BRADY 1981,
BIBEN 1982b, 1983, PORTON 1983, RAO & WHITTAKER 1996, MACDONALD 1996).

Sowelt bekannt, ist Soeothos rein carnivor (LANGGUTH 1975). Die Beutetiere sollen Capybara
Hydrochaeris hydrochaeris und Nandu Rhea americana (SANTOS 1945 nach LANGGUTH
1975), sowie Paca Agouti paca (DEUTSCH 1983, PERES 1991) sein. Speothos nimmt aber auch
kleinere Beutetiere, die vermutlich von einem Einzeltier erbeutet werden konnen (LANGGUTH
1975, SILVEIRA et al. 1998).

Uber Jagderfolg, Jagdhaufigkeit, eventuelle Nahrungskonkurrenten und Prédatoren gibt es
keine Informationen aus dem Freilland. Da bei Speothos zumindest in Gefangenschaft kein
von Jahreszeiten abhéngiger Fortpflanzungszyklus beobachtet werden konnte und die
Reproduktion Uberwiegend von sozialen Faktoren abhangt (PORTON et a. 1987), schliefzen
PORTON etal. (1987), dass das Beutevorkommen im natlrlichen Lebensraum vermutlich
relativ stabil ist.

11



Methode

2. Methode

2.1. Zoobeobachtung ver sus Freilandbeobachtung

Bel alen vier rudellebenden Canidenarten sind Beobachtungen im Freiland vor allem durch
die versteckte Lebensweise, durch schwer zugéngliche Habitate sowie weite néchtliche
Wanderungen bei geringen Populationsdichten sehr erschwert. Vom Waldhund gibt es bisher
aus dem Freiland nur zufélige Beobachtungen (DeEuTSCH 1983, PERES 1991, STRAHL et al.
1992) und bel den anderen drel Arten sind Freilanduntersuchungen nur mit erheblichem
logistischen, zeitlichen, personellen und finanziellen Aufwand moglich (z. B. JOHNSINGH
1982, Fox 1984, MADDOCK & MILLS 1994, MECH 1998, CREEL 1998).

Aufgrund der Fragestellungen, die im Rahmen der vorliegenden Arbeit untersucht werden
sollen, missen ale Rudemitglieder individuell bekannt sein und regelméldig beobachtet
werden konnen. Zur Vergleichbarkeit der Arten ist es aulRerdem notwendig, die Rudel aler
vier Arten gleichermal3en zu beobachten. Diese Untersuchung kann daher nicht an Rudeln
stattfinden, die unter nattrlichen Bedingungen im Freiland |eben.

Die Haltungsbedingungen in menschlicher Obhut missen bel der Planung einer Untersuchung
berticksichtigt werden. Eine wichtige Einschrénkung ist, dass die Tiere in zoologischen
Garten geflttert werden und nicht selber jagen. Verhatensweisen, die mit der gemeinsamen
Jagd und dem gemeinsamen Fressen in Zusammenhang stehen, kdnnen deshalb im Rahmen
der vorliegenden Arbeit nicht bearbeitet werden und sollen nur anhand von Literaturangaben,
vorzugsweise aus Freillandbeobachtungen, diskutiert werden. Eine Untersuchung zur
natUrlichen Rudel zusammensetzung kann ebenfalls nur anhand von Literaturangaben erfolgen,
da die Zusammensetzung der Individuen in einem Gehege durch den Menschen erfolgt, der
damit die Rudelbildung beeinflusst. Alle Beobachtungen, die mit der Rudelstruktur in
Zusammenhang stehen, mussen daher sorgfétig mit Literaturangaben von Beobachtungen aus
den Freiland verglichen und diskutiert werden.

Vergleichsdaten zum Harnen und Koten von Sdugetieren im Freiland und in menschlicher
Obhut zeigen weitgehende Ubereinstimmung (ALTMANN 1988). Bei den Ausdrucksgesten als
Kommunikationsmittel sowie der Uberwiegenden Anzahl von soziden Verhaltensweisen
handelt es sich um angeborene Erbkoordinationen (ScoTT 1976, GINSBURG 1976), die im Zoo
hochstwahrscheinlich in weitgehend &hnlicher Welse auftreten wie im Freiland. Auch soziale
Rollen basieren auf einer genetischen Grundlage (GINSBURG 1976) und sind damit im Zoo in
ahnlicher Form wieim Freiland zu erwarten.

Tats&chlich waren beim Vergleich von Mahnenwolfen (Chrysocyon brachyurus) in
zoologischen Géarten und im Freiland sowohl die Anzahl als auch die Form der
Verhaltensweisen weitgehend gleich (BESTELMEYER 1998). Einige Unterschiede gab es
insbesondere bei Verhatensweisen, die mit der Jagd in Zusammenhang stehen und im Zoo
nicht beobachtet werden konnten, und in der Haufigkeit bestimmter Verhaltensweisen, da die
freilebenden Tiere einen grof3eren Anteil der Zeit umherwanderten (BESTELMEYER 1998).

V erhaltensuntersuchungen in zoologischen Gérten bieten nach RoBINSON (1990) die Vorteile,
dass dle Rudelmitglieder im Gehege anwesend sind und somit regelmaldig eine grol3ere
Anzahl von Beobachtungen gemacht und auch seltene Verhaltensweisen und Ereignisse
bemerkt werden konnen. Aufderdem sind in zoologischen Gérten die physikalischen und
sozialen Bedingungen, unter denen die Tiere leben, leichter zu kontrollieren und ermdglichen
eine hohere Vergleichbarkeit. Ein weiterer Vorteil ist, dass im Zoo gehaltene Tiere an
Menschen gewohnt sind und nicht erst langwierig an einen Beobachter habituiert werden
mussen.

Eine vergleichende Untersuchung des Sozialverhaltens rudellebender Caniden ist daher in
zoologischen Gérten moglich und letztlich nur hier praktikabel.
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2.2. Zoologische Garten und technische Hilfsmittel

2.2.1. Zoologische Géarten, in denen Beobachtungen durchgefihrt wurden

Die Untersuchungen wurden in sechs zoologischen Gérten durchgefuhrt. Die dafir besuchten
Einrichtungen in alphabetischer Reihenfolge der Stadte waren:

Tierpark Dortmund Parc Zoologigue et Botanique
Mergelteichstral3e 80 51 Rue du Jardin Zoologique
44225 Dortmund 68100 Mulhouse

Frankreich
Z00 Duisburg
MUhlheimer Stral3e 273 Munchener Tierpark Hellabrunn
47058 Duisburg Tierparkstral3e 30

81543 Munchen
Wildpark ,, Alte Fasanerie"
Klein-Auheim Waldzoo Osnabriick
63456 Hanau Am Waldzoo 2/3

49082 Osnabriick

Jede Art wurde moglichst in zwel verschiedenen Zoos beobachtet, um moglicherweise durch
Gehegeeigentiimlichkeiten bedingte Verhaltensweisen leichter von arttypischen unterscheiden
zu konnen. Einen Uberblick, welche Arten in welchen Zoos beobachtet wurden, und welche
Haltungsbedingungen jeweils vorlagen, gibt Tab. 1. Die Beobachtungszeiten (Datum des
Beobachtungszeitraums und Dauer) der jewelligen Rudel sind in Tab.2 (Kap.2.4.2.2))
angegeben. Die in Tabellen und Abbildungen verwendeten Kirzel zur Bezeichnung der
verschiedenen Rudel, bzw. be mehrmaliger Beobachtung eines Rudels auch die
verschiedenen Jahre und Monate, finden sich in Tab. 1 sowie im Abkurzungsverzeichnis.

2.2.2. Technische Hilfsmittel

Die Datenerhebung erfolgte je nach zu erhebenden Daten, Rudelgrof3e, Aktivita und
Gehegebedingungen durch direkte Beobachtungen und anhand von Videofilmaufnahmen. Bei
der direkten Beobachtung wurden die zu erhebenden Daten entweder direkt mitgeschrieben
oder auf ein Diktiergerdt (Grundig GW-R50, Kassetten: TDK IECI Type |) gesprochen und
spater niedergeschrieben.

Die Videofilmaufnahmen wurden mit einem 8 mm Video Camcorder (Canon UC 10) auf
Video 8 Filme (Kodak P5-30) aufgenommen und spéter auf VHS Videokassetten (TDK HS,
Maxell VHS, BASF EQ) Uberspielt. Fir das Abspielen der Videofilme diente ein
Videorecorder (Philips VHS HQ VR 422) mit Stand- und Einzelbildschaltung, der an einen
Fernseher (Telefunken Palcolor S540C) angeschlossen war.

Eine Armbanduhr (Caso WR 50M) wurde als akustischer Zeitgeber benutzt, da sie so
eingestellt werden konnte, dass sie regelddig, z.B. mindtlich oder 10-minitlich ein
akustisches Signal ertonen lief3. Zur Dokumentation wurden Fotos mit einer Kamera der
Marke Nicon mit einem Zoomobjektiv von 35 bis 85 mm aufgenommen.

Die Datenverarbeitung erfolgte mit Hilfe der Computerprogramme Microsoft Access 2.0
(1989-1994 Microsoft Corporation) und Statistica 4.0 (1993 Statsoft, Inc.).

13



Tab. 1. Haltungsbedingungen der untersuchten Rudel. Die erwihnten Jungtiere unter einem Jahr (J) wurden nicht mit in die Beobachtungen einbezogen. (C-dol: Cuon in
Dortmund 1996. C-do2: Cuon in Dortmund 1997, C-dui: Cuon in Duisburg, L-dol: Zycaon in Dortmund 1996, L-do2/3: Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/ 1997, L-mii:
Lycaon in Miinchen, L-os: Lvcaon in Osnabriick, S-mu: Speothos in Mulhouse, W-os1: C. lupus in Osnabriick 4/1997, W-0s2: (' lupus in Osnabrick 10/1997, W-ka:
C. lupus in Klein-Auheim. Gehegeeinsicht: ++ sehr gut. + gut, o mibig, — schlecht). Die Beobachtungszeiten (Datum und Dauer) der verschiedenen Rudel sind in Tab. 2

Methode

angegeben.

C. lupus Cuon Lycaon Speothos

Ort Osnabriick | Osnabriick | Klein-Auh. Dortmund | Dortmund | Duisburg |Dortmund |Dortmund |Miinchen |Osnabr. | Mulhouse
Code W-os1 W-0s2 W-ka C-dol C-do2 C-dui L-dol L-do2/3 L-mii L-os S-mu
Rudelgrofe 4 4 11 4(+6)) 4 53D 6 4 5 2 T(+51)
(Adulte)
Adulte Ménn., 3.1 3.1 7.4 3,1 3.1 4.1 3,3 2.2 2.3 1,1 43
adulte Weib.
Verwandt- 2 Briidder + | 2 Briider + | unbekannt Mutter + Mutter + zwischen Vater, Mutter + 2 Briider + | nicht Eltern +
schaft der ihre ihre 3 Sohne 3 Séhne dem Weib. | Mutter + 2 S6hne + | 2 Schwest. | verwandt | 1 Riide
adulten Schwester + | Schwester + und 2 2 Sohne und { 1 Tochter aus versch. (1.Wurf) + 2
Individuen einzelner einzelner Riiden 2 Tochter aus einem Wiirfen + Riiden und

Riide Riide unbekannt + | aus einem | Wurf ein 2 Weib.

2 Sohne aus | Wurf einzelnes (2.Wurf)
einem Wurf Weibchen

Gehegegrofe: 40x 10 40x 10 125 x 80 25x 15 25x 15 30x 25 40x7 40x7 50x20 |20x10 12x 10
Breite x Tiefe, 400 400 10.000 375 375 750 280 280 1000 200 120
ca. m
Gehegeeinsicht + + — 0 0 0 0 0 ++ ++ ++
Aufen- 0-1 x tagl. | 0-1 x tigl. 0-1 x tagl. | 0-1 xtdgl | O-1 xtagl. | O-1 x tagl. | 0-1 x tagl. | 0-1 x tigl. | 0-1 x tigl. - -
Fiitterung
tigl. Beob.zeit 8.30 - 8.30 - 7.00 - 10.00 7.00 - 7.00 - 7.30 - 7.00 - 7.00 - 8.00 - 8.30- 19.00-17.00
zwischen 17.00 17.00 (1x bis 13.00) 18.30 18.30 19.30 18.30 18.30 20.30 17.00
Besonderes Weibchen Weibchen Weib. laufig, Weibchen Weibchen

mit mit Mann. sterilis. lautig laufig

Emptangnis- | Empfingnis- | ohne Auswirk.

verhitendem | verhitendem | auf Paarung.

Implantat - Implantat - Omega-Weib.

nie lautig nie laufig nicht bertick.
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2.3. Verhaltenskatalog

2.3.1. Zur Definition der Verhaltenskategorien

Das Sozialverhalten der verschiedenen Canidenarten ist dhnlich und unterscheidet sich eher
graduell as nach der Art und Weise (KLEIMAN 1967). Um mdgliche Unterschiede im
Repertoire der auftretenden Verhatensweisen bei den vier rudellebenden Arten festzustellen,
sollen in dieser Untersuchung relativ eng gefaldte Verhaltenskategorien gebildet werden.
Durch die enge Definition der Verhatensweisen entstehen zwangsaufig zahlreiche
Kategorien.

Fir ene vergleichende Untersuchung zwischen verschiedenen Arten sollte die
Kategorisierung der Verhatensweisen ausschliefdlich beschreibend erfolgen und nicht auch
schon Funktion oder phylogenetische Herkunft enthalten (MoORAN 1987), da be
verschiedenen Arten in gleicher Weise ausgefiihrte Verhatensweisen andere Bedeutungen
haben konnten oder moglicherweise gleiche Kommunikationsinhalte durch unterschiedliche
Gesten ausgedriickt werden.

Es wurde daher bei der Erstellung des Verhaltenskatalogs Wert darauf gelegt, die
Verhaltensweisen anhand von aulRerlich erkennbaren Merkmalen zu kategorisieren. Die
Feststellung der Bedeutung der einzelnen Verhaltensweisen bei den verschiedenen Arten
wurde dagegen erst nach Untersuchung der Situationen, in denen diese Verhaltensweisen
vorkamen, durchgefihrt und ist somit Teil des Ergebnisses (vgl. Kap. 3.1.3. und 3.1.4.).

Die Zusammenstellung der Verhaltenskategorien erfolgte in Anlehnung an die von ZIMEN
(1971) erstellte ausfuihrliche Verhaltensinventarisierung von C. lupus, unter Berticksichtigung
verschiedener weiterer Untersuchungen zum Verhatensrepertoire von Woélfen und anderen
Caniden (z. B. SCHENKEL 1948, EISFELD 1966, KLEIMAN 1966, 1967, FOx 1970, PETERS &
MECH 1975, DRUWA 1976, BUITRON 1977, BIBEN 1983, ALTMANN 1988).

Zur Ubersichtlicheren Darstellung sind die Verhatenskategorien erstens in Ausdrucksgesten
(Schwanz-, Schnauzen- und Ohrenhaltungen), zweitens in sozide Verhaltensweisen
(Kontakte mit dem Kopf, Korperkontakte, einfache Verhaltensweisen ohne Kontakt und
komplexe Verhaltensweisen) und drittens in Harn- und Kothaltungen gegliedert.

2.3.2. Ausdrucksgesten

Schwanzhaltung
(Eine Darstellung der verschiedenen Schwanzhaltungen findet sich in Kap. 3.1.4.1., Abb. 10.)

Héangend: Der Schwanz hangt entspannt nach unten, leichte S-Form.

Leicht angehoben: Der Schwanz ist nicht entspannt, sondern wird in mehr oder weniger
gestreckter Haltung leicht angehoben.

Waagerecht: Der Schwanz wird waagerecht nach hinten gehalten und entspricht so etwa einer
horizontalen Verlangerung des Riickens.

Aufgestellt: Der Schwanz wird bogenformig steil nach oben getragen. Da die Schwanzwurzel
nicht so stark nach oben schwenkbar ist, sient der Schwanz mit Blick auf die linke
Korperseite des Tieres J-formig aus.

Umgekehrt-U-formig: Der Schwanz wird in einem nach unten offenen Bogen hoch gehalten.

Verkehrt-S-formig: Die Schwanzwurzel wird dicht an die Analregion gedrickt, der untere
Schwanzteil dagegen nach auf3en gebogen und eventuell pendelnd bewegt (Wedeln mit
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der Schwanzspitze). Mit Blick auf die linke Korperseite des Tieres sieht der Schwanz
wie ein spiegelbildlich verkehrtes,, S* aus.

Eingeklemmt: Der Schwanz wird dicht an den Korper gedriickt. Er wird zwischen die
Hinterbeine eingeklemmt oder aulRen an die Oberschenkel angelegt.

Wedelnd: Der ganze Schwanz wird von einer Seite zur anderen bewegt. Sowohl Frequenz als
auch Amplitude sind stimmungsabhangig.

Schnauzenhaltung
(Eine Abbildung der verschiedenen Schnauzenhaltungen findet sich in Kap. 3.1.4.2,,
Abb. 13)

Aufgerissen: Das Maul wird weit aufgerissen, so dass die Zdhne sichtbar sind. Dieser
Gesichtsausdruck kann eine Beifl3drohung oder ein Spielgesicht sein. Ohne Kennen des
Zusammenhangs ist es schwierig, beide auseinander zu haten (PooLe 1978), weshalb
sie nicht getrennt aufgelistet werden (vgl. BIBEN 1983).

Zahne gebleckt: Durch Hochziehen der Oberlippe und Herunterziehen der Unterlippe werden
vor alem die vorderen Zéhne entbl 6(3.

Lippen geklrzt: Durch Vorziehen der Mundwinkel und Verkirzen der Lippen wird das Maul
scheinbar kleiner. Das Maul ist geschlossen oder leicht gedffnet.

Lippen langgezogen: Durch Zurilickziehen der Mundwinkel werden die Lippen lang gezogen.
Das Maul ist geschlossen oder leicht getffnet.

Mundwinkel geweitet: Ubertriebene Form des Lippen-Langziehens, so dass die Molaren
sichtbar sind.

Ohrenhaltung
Ohren vorn: Die Ohrmuscheln sind offen nach vorn gerichtet.

Ohren seitlich: Die Ohrmuscheln sind offen zur Seite gerichtet.

Ohren hinten: Die Ohrmuscheln sind offen nach hinten gerichtet.

Ohren angelegt: Die Ohrmuscheln sind in sich gefaltet oder eng angelegt und dabei nach
hinten gerichtet.

2.3.3. Soziale Verhaltensweisen

Kontakte mit dem Kopf

Beschnuppern: Millimeterdichte Annégherung oder Bertihrung des Partners an Kopf, Rumpf,
Beinen oder Schwanz mit der Schnauzenspitze/Nase und dort einige Zeit verharrend,
eventuell sichtbares Einatmen. (Beschnuppern an der Schnauze oder Ano-Genitalregion
sind extra aufgefihrte V erhaltenskategorien.)

Fell-Belecken: Das Fell des Partners wird an Kopf, Rumpf, Beinen oder Schwanz mit der
Zunge beleckt.

Schnauze-ins-Fell-Stol3en: Die Schnauze wird mit mehreren schnellen Bewegungen ruckartig
an einer beliebigen Stelle ins Fell des Partners gestofZen.

Schnauze-an-Schnauze-Stolen: Die Schnauze wird mit mehreren schnellen Bewegungen
ruckartig an die Mundwinkel, Lippen oder Schnauzenseiten oder in Richtung der
Schnauze des Partners (in die Luft) gestol3en oder die Schnauze beschnuppert. Ein
Kontakt entsteht nicht immer, da die Bewegung nur angedeutet sein kann.

Schnauze-Belecken: Die Schnauze des Partners wird geleckt, manchmal wird dabei die
Schnauze nicht ganz berthrt, aber die Zunge flihrt Leckbewegungen aus.
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Schnauze-BeiRen: Die Schnauze des Partners wird leicht gebissen. Die geschlossene
Schnauze des Partners kann ganz von oben oder von unten umfaldt werden, sie kann nur
beknabbert werden, oder wenn beide Individuen ihr Maul gedffnet haben, kénnen sie
sich ineinander verbeiRen.

Ano-Genitalregion-Beschnuppern: Die Ano-Genitalregion des Partners wird beschnuppert,
beleckt oder beknabbert bzw. leicht gebissen. Bel weiblichen Tieren liegen Anal- und
Genitalbereich so eng zusammen, dass es im Rahmen dieser Untersuchung nicht
maoglich war, beides zu trennen. Bei Riden wére eine Trennung zwar moglich, zur
Vereinfachung der Kategorien wurde aber beides zusammengefasst.

Beil3en: Mehr oder weniger festes Zufassen mit den Kiefern in einen Koérperteil des Partners.

Schnappen in die Luft: Der Kiefer wird vor einem anderen Individuum in der Luft
geschlossen. Ob richtiges Zubeil3en nicht gewollt ist (Hemmung) oder das andere Tier
ausweicht, bleibt unberticksichtigt.

K drperkontakte

Bepfoteln: Mit dem Ful3 eines Vorderbeins wird der Partner meist an Kopf oder Vorderkorper
zart berthrt oder angestoflZen.

Pfote-Auflegen: Beide Vorderbeine (oder nur eines) werden meist von der Seite aus auf den
Ricken des Partners gelegt. Der Rumpf wird nicht umklammert, wie beim Aufreiten.

Kopf-Auflegen: Der Kopf wird von der Seite oder von hinten auf den Riicken des Partners
gelegt, beide Tiere stehen. Wenn beide Individuen liegen, fallt diese Art des Kontaktes
in die Kategorie Kontaktliegen.

Anschmiegen: Das Tier stellt sich so dicht an den ebenfals stehenden Partner, dass ein
intensiver nicht zufdliger Korperkontakt entsteht, zusétzlich kénnen reibende,
driickende oder anlehnende Bewegungen auftreten.

Unterkriechen: Ein Tier macht sich sehr klein und kriecht unter den Bauch des Partners.

Stehen vor einem Liegenden: Ein Tier steht dicht, eventuell mit Kontakt, vor einem liegenden
Partner, wobei sich alle vier Beine auf einer Korperseite des Rumpfs des Liegenden
befinden. Die Orientierung ist auf den Liegenden gerichtet, er wird eventuell
beschnuppert, beleckt oder auch bedroht oder gebissen.

Stehen Uber einem Liegenden: Ein Tier steht Uber einem liegenden Partner, so dass sich der
Rumpf des Liegenden zwischen seinen Beinen befindet oder dass es mindestens mit
einem Bein auf dem Liegenden steht. Die Orientierung ist auf den Liegenden gerichtet,
er wird eventuell beschnuppert, beleckt oder auch bedroht oder gebissen.

Liegen vor einem Liegenden: Ein Individuum legt sich dicht, eventuell mit Kontakt, vor einen
bereits liegenden Partner in Bauch-, Seiten- oder Rickenlage, wobei die Orientierung
des Individuums auf den Partner gerichtet ist und andere soziale Verhaltensweisen, wie
z. B. Anschmiegen, Schnauze-an-Schnauze-StofRen oder aktive Unterwerfung gezeigt
werden.

Liegen Uber einem Liegenden: Ein Individuum legt sich Uber ein anderes, das ebenfalls liegt.
Legen sich die Tiere nur zum Ruhen zusammen, ohne dass andere soziae
Verhaltensweisen gezeigt werden, wird das Zusammenliegen as Kontaktliegen
klassifiziert.

Kontaktliegen: Zwel oder mehrere Tiere liegen, ganz gleich in welcher Ruhehaltung, mit
K 6rperkontakt zueinander.

Aufreiten: Das Tier stellt sich auf die Hinterbeine und umklammert mit den V orderbeinen den
Rumpf des Partner von der Seite oder von hinten aus, wobei Friktionsbewegungen
ausgefuhrt werden kdnnen. Der Partner steht oder liegt.

Abdrangen: Mit Korperkontakt wird ein anderes Individuum von einem dritten Tier oder
Objekt abgedrangt.
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Rempeln: Durch hartes Anstof3en mit dem Hinterkorper, Anspringen oder kraftvolles Driicken
mit dem ganzen Korper wird der Partner angerempelt.

Ringen: Auf den Hinterbeinen stehend wird der Partner von vorne am Hals umklammern. Der
Partner steht dabei auf alen Vieren oder ebenfalls auf den Hinterbeinen und
umklammert auch den Hals des Partners, so dass sich beide aneinander hochrichten.

Einfache Verhaltensweisen ohne K ontakt

Grol3werden: Der Koérper wird hochgereckt und so grof3 wie mdglich gemacht, Kopf und
Schwanz werden hoch gehalten, die Ohren sind nach vorn gerichtet, der Ricken ist
gerade und die Beine gestreckt.

Kleinwerden: Durch Einknicken der Beine, Krimmen des Ruckens und Einklemmen des
Schwanzes wird der Korperumriss verkleinert. Meist einhergehend mit Senken des
Kopfes und Anlegen der Ohren. Das Individuum kann dabei auch laufen, wodurch eine
kriechende Haltung zustande kommt.

Verjagen: Eine Anndherung, schnelles Hinrennen oder pl6tzliches Anspringen, und mehr oder
weniger schnelles Verfolgen eines sich entfernenden oder weglaufenden Partners, der
den Schwanz einklemmt oder klein wird.

Pirschen: Anndherung an ein anderes Tier, oder z.B. auch ein Objekt oder ene
Gerduschquelle, in angespannter, etwas verkleinerter Korperhaltung mit gesenktem
Kopf, leicht eingeknickten Beinen und niedrig gehaltenem Schwanz. Dabel wird das
andere Tier oder Objekt fixiert.

Weichen: Ausweichen oder Weggehen bel Anngherung eines anderen Individuums, das aber
nicht folgt.

Nicht-Weichen: Ein Tier weicht auf Drohen, Imponieren usw. eines anderen Individuums
nicht aus.

Walzen: Reiben des Riickens auf dem Boden in Riicken- und eventuell Seitenlage.

Hupfen vor dem Partner: Kurzes, ruckartiges Abspringen mit beiden Vorderbeinen, wobei die
Pfoten nur etwas vom Boden gehoben werden (kein Stehen auf Hinterbeinen).

Anstarren: Kopf und Augen werden auf ein anderes Tier gerichtet und dieses fixiert. Die
Ohren sind nach vorn gerichtet.

Komplexe Verhaltensweisen

Aktive Unterwerfung: In kleiner Korperhaltung ndhert sich ein rangtieferes Individuum
spontan einem Hoherrangigen und nimmt Schnauzen-Schnauzen-Kontakt durch Stol3en
oder Belecken auf. Der Rucken ist dabei leicht gekrimmt, mit dem Schwanz wird
gewedelt, er wird aber niedrig gehalten, die Ohren sind angelegt, und es kdnnen
verschiedene andere Verhaltensweisen der Kontaktaufnahme, wie z. B. Bepfételn,
Anschmiegen oder spielerische Aktivitdten ausgefuhrt werden.

Passive Unterwerfung: Ein rangtieferes Individuum liegt in Seiten- oder Rickenlage mehr
oder weniger bewegungslos vor oder unter einem Hoherrangigen, as Reaktion auf die
Anndherung des Hoherrangigen, dessen Initiative zur Genitalkontrolle, eine Drohung
oder einen Angriff. Der Schwanz ist eingeklemmt.

Unterwerfung: Soziale Interaktion zwischen zwei Tieren, die auf einen deutlichen
Rangunterschied schlief3en lasst, ohne dass eine eindeutige Zuordnung zu den
Kategorien der aktiven oder passiven Unterwerfung moéglich ist.

Imponieren: Unter Wahrung der Individualdistanz stellt sich ein Indiviuum, eventuell in
Breitseite, vor einen Partner, macht sich grol3, hebt den Kopf hoch und hét den
Schwanz waagerecht, aufgestellt oder verkehrt-U-formig. Der Partner kann dabel
angestarrt werden oder der Blick am Partner vorbei gerichtet sein.

Aggressive Auseinandersetzung: Sammelkategorie fir komplexe aggressive Interaktionen
zwischen zwel Tieren, die verschiedene Verhaltensweisen, wie z. B. gegenseitiges

18



Methode

Beil3en, Verjagen, und unterschiedliche Schwanz- und Schnauzenhaltungen umfassen,
die in schnell verlaufenden Auseinandersetzungen nicht detailliert aufgeschlisselt
wurden.

Zeremonie: Alle oder die meisten Rudelmitglieder versammeln sich und stehen eng
zusammen oder laufen umeinander herum, wobei es zu mehrfachen, gegenseitigen
Korperkontakten kommen kann und eine freundliche, nicht aggressive Stimmung
besteht. Die Orientierung aler Tiere ist zueinander ausgerichtet und es werden
bestimmte (ritualisierte) Verhaltensweisen, wie z.B. aktive Unterwerfung oder
Schnauze-Bel ecken, ausgefuhrt.

2.3.4. Harn- und Kothaltungen

Harnhaltungen
Kauerhaltung: Bel der Kauerhatung sind alle 4 Beine auf dem Boden, Ricken und

Hinterbeine werden gekrimmt und die Hinterbeine eventuell leicht gespreizt. Die
Abdominalgegend ist dem Boden gendhert und der Harn wird auf den Boden
abgegeben.

Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein: In mehr oder weniger starker Kauerhaltung wird ein
Hinterbein vom Boden abgehoben und dabei nach vorn unter den Korper gezogen. Der
Harn wird in der Regel auf den Boden abgegeben.

Stehend: In der stehenden Harnhaltung sind alle vier Beine gestreckt und stehen auf dem
Boden, eventuell sind die Hinterbeine leicht gespreizt. Der Harn wird auf den Boden
oder auf ein am Boden liegendes Objekt gerichtet.

Spritzharnhaltung: Im Stehen wird ein Hinterbein von der Huifte aus seitlich etwas nach hinten
gerichtet angehoben. Das dabei gehobene Hinterbein wird gekrimmt, der Hinterkorper
kann leicht gedreht sein. Der Harn wird im Allgemeinen seitlich an ein vertikales
Objekt gespritzt.

Handstand: Beide Hinterbeine werden vom Boden abgehoben, der Hinterkorper mehr oder
weniger hoch gehoben und der Riicken mehr oder weniger gekrimmt. Der Harn kann
je nach Haltungsintensitét auf den Boden oder mehr oder weniger hoch an ein
vertikales Objekt gegeben werden.

Kothaltungen
Kauerhaltung: In der Kauerhaltung stehen beide Hinterbeine auf dem Boden, sie sind stark

gebeugt und der Ricken ist leicht gekrimmt, so dass die Analregion dem Boden
gendhert ist. Die Schwanzwurzel wird angehoben und der Kot auf den Boden
abgegeben.

Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein: In der Kauerhaltung wird ein Hinterbein von Boden
abgehoben und dabei nach vorn unter den Korper gezogen. Der Kot wird in der Regel
auf den Boden abgegeben.

Sonstiges

VierfulBiges Scharren: Im Stehen wird mit allen vier Beinen aternierend Uber den Boden
gekratzt (rechtes Vorderbein und linkes Hinterbein gleichzeitig usw.). Es kann auch
nur mit den Hinterbeinen gescharrt werden. Die Pfoten werden weit nach hinten
durchgezogen und es kommt nicht zur Gewichtsverlagerung auf die Hinterbeine wie
beim Grabscharren, das nur mit den Vorderbeinen ausgefihrt wird. Der Blick ist nicht
zum Boden hin orientiert, sondern der Kopf wird hochgetragen.
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Je nachdem, ob ein Tier mehrfach hintereinander harnte, kotete, vierfiRig scharrte oder sich
wélzte, oder ein zweites Tier dazu kam und ebenfalls eine der genannten Verhaltensweisen
zeigte, wurden folgende weitere V erhaltenskategorien festgelegt (Abb. 9):

Einzelhandlung: Ein Tier zeigt nur eine der Verhaltensweisen Harnen, Koten, vierflldiges
Scharren oder Wélzen innerhalb einer Minute.

Folgee Ein Tier zeigt zwei oder mehr verschiedene Verhaltensweisen aus dem
Markierzusammenhang (Harnen, Koten, Walzen, vierfliBiges Scharren) an der selben
Stelle innerhalb einer Minute oder auch innerhalb eines langeren Zeitraums (wenn es
die Stelle ohne Unterbrechung olfaktorisch kontrollierte), z. B. scharrt es nach dem
Harnen oder harnt nach dem Koten (nach ALTMANN 1988).

Wiederholung: Ein Tier zeigt eine der Verhaltensweisen aus dem Markierzusammenhang
(Harnen, Koten, Wélzen, vierflRiges Scharren) mindestens zweimal hintereinander an
der selben Stelle innerhalb einer Minute oder auch innerhab eines langeren Zeitraums,
wenn es die Stelle ohne Unterbrechung olfaktorisch kontrollierte.

Sequenz: Nachdem ein Tier eine Verhaltensweisen aus dem Markierzusammenhang (Harnen,
Koten, Waélzen, vierflRiges Scharren) zeigte, kommt innerhalb einer Minute ein
zweites Tier an die selbe Stelle und zeigt ebenfalls eine Verhaltensweise aus dem
Markierzusammenhang. Schnuppert das zweite Tier nur, wird es nicht weiter
berticksichtigt (in Anlehnung an PORTON 1983).

Harnzeremonie: An einer Harnzeremonie sind mindestens zwei Individuen beteiligt, die eine
beliebige Kombination aus Einzelhandlung, Folge, Wiederholung oder Sequenz
zeigen. Eine Harnzeremonie umfasst mindestens drei Elemente, z. B. erstes Tier kotet
(Einzelhandlung), zweites Tier harnt dartber (Sequenz) und scharrt anschlief3end

(Folge).
Einzelhandlung Folge
t | [ |
W: kotet, M: harnt, harnt, W: harnt, harnt, M: harnt, walzt sich
| - | @ |
Sequenz Wiederholung

| o Harnzeremoni eI, |

Abb. 9. Graphische Darstellung zur Erlauterung der Begriffe Einzelhandlung, Folge, Wiederholung, Sequenz und
Harnzeremonie, am Beispiel einer Harnzeremonie von Lycaon im Minchner Zoo (M-Mannchen, W-Weibchen).
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2.4. Verhaltensmessung

2.4.1. Zur Theorie der Beobachtungsmethoden
2.4.1.1. Zur Auswahl der Beobachtungsmethoden

Caniden haben normalerweise lange Ruhezeiten und nur kurze Bewegungsstirme, so dass
wesentliche Telle des Sozialverhaltens auf taglich wenigen Minuten zusammengedrangt
vorkommen (KUHME 1965a, CREEL et al. 1997, VENKATARAMAN 1998). Die Beobachtungs-
methode muf’ daher so gewdahlt werden, dass eine ausreichend grof3e Datenmenge in einem
nicht zu langen Beobachtungszeitraum aufgenommen werden kann.

Zur Untersuchung der Sozialstrukturen sollen sowohl Daten zu vorkommenden
Ausdrucksgesten und ausgewéhlten sozialen Verhaltensweisen, as auch zu den Distanzen
zwischen den Individuen aufgenommen werden. Diese aufzunehmenden Daten unterscheiden
sich grundsétzlich in ihrer Qualitdt und damit auch in der Methode, mit der sie protokolliert
werden konnen. Interaktionen im Sozialverhaten der Tiere, aber auch Harnen und Koten
sowie das Vorkommen bestimmter Ausdrucksgesten sind Ereignisse (,, events‘) (ALTMANN
1974b), die relativ selten auftreten und nur von kurzer Dauer sind. Um diese Art von
Ereignissen aufzunehmen, ist eine kontinuierliche Beobachtungsmethode ndtig. Notierte
Beobachtungen von unterschiedlichen Ereignissen sind nominale Daten, die gezahlt und deren
Haufigkeiten verglichen werden konnen (LEHNER 1996). Im Gegensatz dazu stehen die
Distanzmessungen zwischen den Tieren. Unabhangig vom jeweiligen Verhalten und der
jeweiligen Situation haben alle Tiere immer eine bestimmte (oder bei Kontakt auch gar keine)
Distanz zueinander. Auch wenn sich die Distanz mehr oder weniger schnell éndert, ist sie zu
jedem beliebigen Zeitpunkt mef3bar. Die Entfernungen der Tiere untereinander kbénnen daher
as Zustande (,states’) behandelt werden (ALTMANN 1974b). Sie werden nach einer
punktuellen Beobachtungsmethode aufgenommen. In Metern gemessen und notiert sind sie
rationale Daten, die parametrisch miteinander verrechnet werden kénnen (LEHNER 1996).

2.4.1.2. Die Fokustier-M ethode

Eine kontinuierliche Beobachtungsmethode ist die Fokustier-Methode (,focus-animal-
sampling”, ALTMANN 1974b). Sie bietet relativ unvoreingenommene Daten fir eine grof3e
Anzahl an Fragen, vor allem fir spontan auftretendes Sozialverhalten (ALTMANN 1974b). Bel
der Fokustier-Methode wird die Aufmerksamkeit fir eine bestimmte Zeitspanne auf ein Tier
konzentriert und es werden alle auftretenden Verhaltensweisen aus dem vorher festgelegten
Verhaltenskatalog protokolliert. Die Beobachtungszeit ist bei dieser Beobachtungsmethode
genau festgelegt. Dadurch kann die Haufigkeit des Vorkommens bestimmter
Verhatensweisen pro Stunde in der Auswertung berechnet und die Haufigkeit bestimmter
Verhaltensweisen von verschiedenen Individuen, Rudeln oder Arten miteinander verglichen
werden.

Mit dieser Methode konnen beim Fokustier Daten zu sozidlen Verhaltensweisen und
Rangauseinandersetzungen, zum Harnen und Koten sowie zu den Kontaktaufnahmen und
Annaherungen protokolliert werden.

2.4.1.3. Die All-Occurrance-M ethode

Eine weitere kontinuierliche Beobachtungsmethode ist das ,,sampling all occurrance of some
behavior* (ALTMANN 1974b), im Folgenden kurz ,, All-Occurrance-Methode" genannt. Bei
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dieser Methode wird jedes VVorkommen bestimmter Verhatensweisen innerhalb einer Gruppe
von Tieren protokolliert.

Voraussetzung zur Anwendung dieser Beobachtungsmethode ist, dass die
Beobachtungsbedingungen sehr gut sind und wirklich alle Rudelmitglieder gleichermalien
beobachtet werden kénnen. Desweiteren dirfen die zu protokollierenden Verhatensweisen
nicht zu haufig auftreten und sie mussen aufféllig genug sein, damit sie tatsachlich alle
erkannt und notiert werden konnen. Auch bei dieser Methode wird die Beobachtungszeit
festgehalten, so dass in der Auswertung die Haufigkeiten jeder Verhaltensweise pro Stunde
angegeben werden konnen.

Werden alle Individuen eines Rudels individuell erkannt, entspricht diese Methode der
Fokustier-Methode an einer ganzen Gruppe (ALTMANN 1974b). Bei gleicher Beobachtungszeit
kann man so grolRere Datenmengen erhalten, was besonders bel selten auftretenden
Verhatensweisen von Vortell ist.

2.4.1.4. Punktmessungen

Eine punktuelle Beobachtungsmethode ist das ,, Instantaneous-sampling” (ALTMANN 1974b).
Dabei wird das momentan auftretende Verhalten eines Individuums zu einem vorher
festgelegten Zeitpunkt notiert, z. B. einmal pro Minute zur vollen Minute (ALTMANN 1974b).
Diese Methode eignet sich primér zur Berechnung der Zeit, die ein Tier mit bestimmten
Verhaltensweisen verbringt. Der Zeitantell wird anhand des prozentualen Anteils der
Verhaltensweisen an den Stichproben berechnet (ALTMANN 1974b, LEHNER 1996). Diese
Beobachtungsmethode eignet sich alerdings nur fir Zusténde (,states’) und nicht fir
Verhaltensereignisse (,events'), da die Wahrscheinlichkeit gering ist, dass kurzzeitig
auftretende Verhatensereignisse genau zum Zeitpunkt der Datenaufnahme stattfinden
(LEHNER 1996).

Voraussetzung zur Anwendung dieser Methode ist, dass die aufgenommenen
Verhatensweisen leicht und schnell zu unterscheiden sind und so die Datenaufnahme
tatséchlich punktgenau erfolgen kann. Nach dieser Methode konnen Verhaltenskategorien zur
Aktivitét (z. B. Laufen, Stehen, Ruhen) und die Distanzen zwischen Individuen aufgenommen
werden.

2.4.1.5. Die Ad-Libitum-Methode

Bel der ,Ad-Libitum-Methode® werden wichtig erscheinende Vorkommnisse ohne feste
Regeln und unabhadngig davon, ob es sich um Ereignisse oder Zustdnde handelt, notiert
(ALTMANN 1974b). Diese Art der Datenerhebung ist wichtig fir die systematische
Versuchsplanung, das Suchen von Problemen und das Entdecken seltener Ereignisse
(ALTMANN 1974b). Anhand der Ad-Libitum-Methode kann ein Uberblick Uber den
Aktivitétsrhythmus, das Gehege und die einzelnen Individuen gewonnen werden. Auf3erdem
kann die Ad-Libitum-Methode zur Erstellung eines Ethogramms, d. h. einer umfassenden
Liste mit charakteristischen Verhaltensweisen einer Art, dienen (ALTMANN 1974b, LEHNER
1996). Diese Beobachtungsmethode kann daher genutzt werden, um im Verhaltenskatalog die
V erhaltensdefinitionen so abzustimmen, dass die Kategorien auf alle zu untersuchenden Arten
gleichermal3en passen.

Daten, die durch die Ad-Libitum-Methode gewonnen werden, kdnnen grundsétzlich nicht in
die quantitative Auswertung eingehen, da eine unterschiedliche Protokollierung die
tatséchlichen Sachverhalte verzerren konnte. Nicht-quantitativ auszuwertende Daten, bel
denen es z. B. nur um Vorkommen oder Nichtvorkommen geht, kdnnen allerdings mit dieser
M ethode protokolliert werden.
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2.4.2. Zur Praxisder angewendeten Beobachtungsmethoden
2.4.2.1. Allgemeine Regeln zu den Beobachtungen

Off-Zeiten

Zeiten, in denen das Fokustier innerhalb des Fokuszeit nicht gesehen werden konnte, sind
sogenannte off-Zeiten. Kurze off-Zeiten wurden nicht weiter berlicksichtigt, wenn das
Fokustier sich voribergehend hinter einem Objekt befand oder kurz in ein Haus hineinlief und
wieder herauskam. War das Fokustier allerdings mehr as 3 Minuten nicht zu sehen, wurde die
off-Zeit von der Fokustierzeit abgezogen.

Beobachtungsreihenfolge der Individuen

Bel der Fokustier-Methode wird jewells ein Tier ausgewdhlt und fir eine gewisse Zeit
kontinuierlich beobachtet. Um fir ale Tiere eines Rudels die Zufélligkeit der Auswahl zu
gewdhrleisten und um ale Fokustiere gleich héufig zu beobachten, wurde taglich neu eine
Reihenfolge ausgelost, in der die einzelnen Tiere des Rudels hintereinander protokolliert
wurden. Die Reihenfolge wurde dann den ganzen Tag sowohl fur die Fokustierbeobachtungen
als auch fur die Punktmessungen beibehalten.

War ein Individuum zum festgelegten Beobachtungsbeginn nicht auffindbar, wurde es
zunéchst ausgelassen und die Ubrigen Individuen entsprechend der festgelegten Reihenfolge
beobachtet. War das ausgelassene Individuum am Ende aufzufinden, wurde es beobachtet.
War es immer noch nicht auffindbar, wurde nicht langer gewartet und seine vorgesehene
Beobachtungszeit als off-Zeit gewertet. Eine Ausnahme machten hier C. lupus in Klein-
Auheim. War ein Fokustier zum festgel egten Beobachtungsbeginn nicht sichtbar, wurde nicht
zum Né&chsten gewechselt, da meist das ganze Rudel beim Durchlaufen des waldreichen
Geheges vollzahlig verschwand. Es wurde deshalb auch bei Nichtauffinden mit der
Protokollierung begonnen und jede Punktmessung, bel der das Fokustier nicht sichtbar war,
als off-Zeit notiert. Aus der Anzahl der off-Zeitpunkte wurde der prozentuale Anteil der off-
Zeit eines Individuums an seiner Gesamtfokustier-Beobachtungszeit berechnet.

Punktmessungen

Bel den Punktmessungen kommt es vor alem auf die Augenblicklichkeit des Zeitpunkts an,
zu dem Aktivitét und Distanz festgestellt werden. Bel umherlaufenden Tieren kann sich die
Distanz zwischen ihnen schnell @ndern. Um die Punktmessungen so genau wie mdglich
durchzufthren, wurde nach folgendem Schema vorgegangen:

Entsprechend der Beobachtungsreihenfolge wurde die Punktmessung zunéchst am ersten Tier
(A) vorgenommen und die Distanz von ihm zu allen Rudel mitglieden wieder entsprechend der
Beobachtungsreihenfolge gemessen (A-B, A-C, A-D..). Bereits vor den Zeitpunkt der
Messung wurden die Individuen gesucht und im Auge behalten. Zum Messzeitpunkt
(akustisches Signal) konnte dann das momentane Verhalten von Individuum A sowie die
jeweiligen Distanzen zu den anderen Rudelmitgliedern festgestellt werden. Die néchste
Punktmessung erfolgte an Individuum B und die Entfernungen wurden in der Reihenfolge B-
A, B-C, B-D usw. festgestellt.

In grofRen Rudeln war es in Zeiten lebhafter Aktivitét nicht immer moglich, ale Tiere im
Auge zu behaten. Es war dann nicht méglich, die Entfernungen zu allen anderen Individuen
zum selben Zeitpunkt festzustellen. Um die Augenblicklichkeit der Entfernungsmessungen zu
wahren, wurden die Distanzen zum vorgesehenen Zeitpunkt nur an einem Teil des Rudels
festgestellt und erst beim néchsten akustischen Signal die Entfernungen zwischen dem
Individuum und den restlichen Rudel mitgliedern aufgenommen.
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Die einzelnen Punktmessungen erfolgten je nach RudelgrofRe im Abstand von 15 Sekunden
(Lycaon in Dortmund 1997, Lycaon in Minchen, Cuon in Dortmund 1997), 30 Sekunden
(Cuon in Duisburg, C. lupus in Osnabriick 10/1997) oder 60 Sekunden (C. lupus in Osnabrtick
4/1997, Speothos in Mulhouse).

2.4.2.2. Beobachtungsdurchfiihrung und Verfahrensanpassung

Anpassung der Datenerhebung an die jeweiligen Rudel

Nach den ersten Beobachtungen im August 1996 und April 1997 wurde die Fragestellung
jewells erweitert, so dass erst ab Juli 1997 soweit mdoglich Daten zu alen
Untersuchungspunkten aufgenommen wurden. In Tab.2 ist for die einzelnen Rudel
dargestellt, zu welchen Fragestellungen Daten erhoben wurden, und wie lange die
Beobachtungszeiten waren.

Die Beobachtungsbedingungen in den Zoos variierten zum Teil stark, insbesondere durch die
unterschiedlichen RudelgrofRen und die unterschiedliche Gehegeeinsicht. Um Daten zur
Klérung aller Fragestellungen sammeln zu kénnen und um die Zeit vor Ort im Zoo optimal zu
nutzen, wurden die verschiedenen Beobachtungsmethoden dem jeweiligen Rudel angepal3t.
So konnten z. B. in kleinen Rudeln (z. B. Lycaon in Osnabriick) alle Tiere gleichzeitig nach
der Fokustier-Methode beobachtet werden, wahrend dies in grof3en Rudeln (z. B. C. lupusin
Klein-Auheim) nicht moglich war.

Da es sich bel der vorliegenden Arbeit vorrangig um eine Untersuchung von sozialen
Verhaltensweisen zwischen adulten Tieren handelt, blieben Verhaltensweisen, die gegentiber
oder von im Rudel vorhandenen Jungtieren ausgefiihrt wurden, bei der Datenerhebeung
unbertcksichtigt.

Im Klein-Auheimer Wolfsrudel gab es ein aus dem Rudel ausgestol3enes Omegatier. Da sich
dieses Tier in auffallender Weise allein aufhielt, nie mit den Rudeln lief und auch nie an
Zeremonien teilnahm, wurde es nicht mit in die Untersuchung einbezogen.

Datenaufnahme nach der Fokustier-Methode

Bel allen Rudeln wurden das Auftreten sozialer Verhaltensweisen aus dem Verhaltenskatal og,
Harnen und Koten sowie Kontaktaufnahmen und Annaherungen nach der Fokustier-Methode
protokolliert. Ausnahmen bildeten dabei nur die Rudel von C. lupus in Osnabriick 4/1997,
Cuon in Dortmund 1996, Lycaon in Dortmund 1996 und Lycaon in Osnabriick, bei denen
noch keine Daten zu Kontaktaufnahmen und Anndherungen aufgenommen wurden (vgl.
Tab. 2).

Alle adulten Rudelmitglieder wurden fur die Fokustierbeobachtung gleich héufig, aber in
zufélliger Reihenfolge al's Fokustiere ausgewahlt und mdglichst mehrmals téglich fir jeweils
10 Minuten beobachtet. Nur bei Lycaon in Osnabriick konnten wegen der Haltung von
lediglich zwei Individuen beide Tiere gleichzeitig nach der Fokustier-Methode und dann fir
jewells langere Zeitrdume von ca. einer halben Stunde mehrmals téglich beobachtet werden.

Datenaufnahme durch Punktmessungen

Die Datenaufnahme zu den Distanzen zwischen den Individuen und zur Aktivitét der Tiere
erfolgte Uber Punktmessungen. Dabel wurden zwel verschiedene Verfahrensweisen
angewendet. Im ersten Verfahren wurden die Distanzen zwischen allen Rudelmitgliedern
untereinander festgehalten, wahrend im zweiten nur die Entfernung von einem Individuum
aus zu seinem jewelligen Néachsten, also nur die geringste Entfernung, protokolliert wurde.

In der ersten Verfahrensweise lagen die Punktmessungen auRerhalb der Zeitraume, in denen
ein Indviduum nach der Fokustier-Methode beobachtet wurde. Bei dieser Vorgehensweise
wurde zunéchst die Aktivitét eines Individuums notiert und dann die Distanzen von diesem
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Tab. 2. Beobachtungszeiten und Untersuchungsthematik (..Datenaufnahme™) in den untersuchten Rudeln. Detaillierte Erliuterun

Abkiirzungsverzeichnis).

gen im Text. (Rudelbezeichnungen siche

C. lupus Cuon Lycaon Speothos
Ort| Osnabr. | Osnabr. | Klein-Au. | Dortmund | Dortmund | Duisburg | Dortmund | Dortmund | Miinchen | Osnabr. Mulhouse
Rudel| W-os1 W-0s2 W-ka C-dol C-do2 C-dui L-dol L-do2/3 L-mii L-os S-mu
Beobachtungszeiten:
Beobachtungs- 3.4.- 7.10.- 142 - 58.- 22.7.- 22.9.- 58.- 22.7- 18.8.- 34- |163.-183.98
zeitraum 16.4.97 | 10.10.97 | 13.3.98 30.8.96 8.8.97 1.10.97 30.8.96 8.8.97 26.8.97 16497 |+31.3.-7.498
Zeitraum der 4.4.- 7.10.- 18.2.- 12.8 - 24.7 - 24.9 - 15.8.- 24.7 - 19.8.- 4.4.- 1.4.-7.4 98
Datenaufnahme 16.497 | 10.10.97 13.3.98 30.8.96 8.8.97 1.10.97 30.8.96 7.8.97 26.8.97 16.4 97
Beobachtungs- 2035 | 245 31,52 31,74 34,61 33,95 25.0 37.1 39,22 14,48 30.84
dauer (Std.)
Fokustier- 21,72 | 13,00 31,52 31,74 32,33 27.48 24,17 34.55 34,13 14,48 16.01
beobachtung (Std.) davon on-
Zeit: 17,8
Aktivitatszeit 6,24 6,32 9,49 9.14 8,97 11,34 8.17 14,73 7,73 4,15 23.73
innerhalb der (Fokusz. und
Fokustierbeob. Punktmess.
zusammen)
Mittlerc beob. 287% | 486% | 533% | 288% | 277% | 413% | 338% | 426% | 226% | 286% | 76.95%
Aktivititszeit des
Rudels in %
Datenaufnahme:
Ausdrucksgesten - + + - + + - + + _ +
soziale + + + + + + + + + + +
Verhaltensweisen
Rangordnung + + + + + + + + + + +
Kontaktaufnahme - + + - + + - + + —_ +
und Anndherung
Distanz zum Nich. + + + - + + - + + + +
Distanz zu allen + + - - + + - + + - +
Harnen und Koten + + + + + + - + + + +
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Individuum zu allen anderen Rudelmitgliedern protokolliert. Die Punktmessungen erfolgten
Zu bestimmten Zeitpunkten mehrmals taglich und wie bei der Fokustier-Methode fur alle
adulten Individuen eines Rudels gleich haufig, aber in zufdlliger Reihenfolge. Der zeitliche
Abstand zwischen einer Reithe von Punktmessungen, die alle Rudelmitglieder umfasste, bis
zur néchsten Punktmessreihe betrug 10 Minuten (Speothos), 12 Minuten (Lycaon Dortmund
1997, Lycaon in Minchen und Cuon in Dortmund 1997) oder 20 Minuten (Cuon in Duisburg,
C. lupusin Osnabriick 10/1997).

Wegen der Grofe und Untibersichtlichkeit des Geheges von C. lupus in Klein-Auheim war
diese Verfahrensweise zur Distanzmessung zwischen allen Rudelmitgliedern allerdings nicht
geeignet. Es war nur schwer maglich, ein Indiviuum im Auge zu behalten und gleichzeitig ein
anderes bestimmtes Tier zu suchen, oder aber ein Tier von zweien, zwischen denen die
Distanzmessung erfolgen sollte, war zum festgesetzten Messzeitpunkt Uberhaupt nicht zu
sehen. Von C. lupus in Klein-Auheim wurden daher keine Daten zur Entfernung von einem
Individuum zu allen anderen Rudel mitgliedern aufgenommen.

In der zweiten Verfahrensweise wurden die Punktmessungen jeweils am Fokustier in kurzen
Zeitabstanden von 10 Sekunden bzw. 1 Minute innerhalb der Fokustierbeobachtungszeit
durchgefihrt. Diese Verfahrensweise war allerdings mit Einschrankungen verbunden. Da die
Aufmerksamkeit auf das Fokustier und sein gesamtes Verhalten gerichtet bleiben sollte, und
nicht nur wie im ersten Verfahren der Aufenthaltsort eines Indiviuums im Auge behalten zu
werden brauchte, war es in der Regel nur mdglich, die Entfernung zum nédchsten Tier
festzustellen. Die Daten zu den Distanzen zum Né&chsten lassen andere Schlussfolgerungen zu
as die Entfernungen zu alen anderen Rudelmitgliedern. Die unterschiedlichen
Distanzmessungen sind daher in der Auswertung getennt zu berticksichtigen. Wahrend der
10-sekiindigen Punktmessungen (Cuon in Dortmund 1996, Lycaon in Dortmund 1996)
wurden nur Daten zur Aktivitat bzw. Ruhe des jeweiligen Fokustieres notiert. Distanzen zu
anderen Rudelmitgliedern konnten innerhalb so kurzer Zeitraume weder festgestellt noch
notiert werden und wurden daher nicht erhoben.

Wurden die Punktmessungen einma je Minute durchgefiihrt, erwies sich dieses zweite
Verfahren als sehr zufriedenstellend durchfihrbar, z. B. auch in dem unibersichtlichen
Gehege von C.lupus in Klein-Auheim. Dieses Verfahren der Distanzmessungen zum
Néchsten wurde bei Speothos in Mulhouse zusétzlich zur Distanzmessung zwischen alen
Individuen zur Vergrofierung der Distanzdaten angewendet. Beim Osnabriicker Lycaon-Paar
wurden Aktivitdt und Distanz ebenfals nach dieser Verfahrensweise innerhalb der
Fokustierbeobachtung durchgefiihrt. Bei C. lupus in Osnabriick 4/1997 konnten sogar wegen
der guten Uberblickbarkeit dieses Rudels die Distanzen zu allen anderen Rudelmitgliedern
und nicht nur die Entfernung zum Né&chsten innerhalb der Fokuszeit eines Tiere aufgenommen
werden.

Datenaufnahme nach der All-Occurrance-Methode und der Ad-Libitum-Methode

Daten zum Sozialverhalten, Harnen und Koten sowie Kontaktaufnahmen und Annéherungen
von anderen Individuen als dem jeweiligen Fokustier wurden fortwahrend, z. B. paraell zu
einer Fokustierbeobachtung oder zwischen verschiedenen Punktmessungen, nach der All-
Occurrance-Methode protokolliert (Lycaon in Dortmund 1997, Lycaon in Minchen 1997,
Cuon in Dortmund 1997, Cuon in Duisburg 1997, C.lupus in Osnabrick 4/1997 und
10/1997).

Wegen der unterschiedlichen Ubersichtlichkeit der Gehege und den verschiedenen
Rudelgrof3en ist eine Auswertung der nach der All-Occurrance-Methode gewonnenen Daten
nur unter Vorbehalt méglich. Die Qualitét der Daten, die mit dieser Methode gewonnen
werden, hangt wesentlich davon ab, dass keine Ereignisse Ubersehen werden. Da nicht
ausgeschlossen werden kann, dass sich die Wahrscheinlichkeit, mit der bestimmte
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Verhatensweisen tbersehen wurden, von Rudel zu Rudel unterscheidet, wurden die Daten
dieser Methode nicht zum Vergleich zwischen den Rudeln, sondern nur zum Vergleich von
Individuen innerhalb eines Rudels, herangezogen.

Be Speothos in Mulhouse konnten in dem gut einsehbaren Gehege Daten zum
Sozialverhaten sowie zum Harnen und Koten nach der All-Occurrance Methode sicher
protokolliert werden. Da die Waldhunde aber haufig mit geringer Individualdistanz
umeinander herum und durcheinander liefen, war eine Protokollierung der Kontaktaufnahmen
und Anndherungen nach der All-Occurrance Methode nicht mdglich. Die Kontaktaufnahmen
und Anngherungen von anderen Individuen als dem jeweiligen Fokustier wurden daher so
vollstandig wie mdglich nach der Ad-Libitum-Methode protokolliert, z. B. durch die
Protokollierung aller Kontaktaufnahmen und Anndherungen bei alen Tieren, die auf
Videofilmen zu erkennen waren.

Wegen der Unibersichtlichkeit des Geheges von C. lupus in Klein-Auheim konnten nicht alle
Rudelmitglieder gleichzeitig beobachtet werden. Obwohl eine mdglichst vollstandige
Erfassung aler auftretenden Ereignisse zum Sozialverhaten, Harnen und Koten sowie
Kontaktaufnahmen und Annéherungen von anderen Individuen als dem jeweiligen Fokustier
versucht wurde, kann es sich bedingt durch den unterschiedlichen Anteil von on- und off-
Zeiten der verschiedenen Individuen und der damit fehlenden exakten Zeitbasis fur Vergleiche
quantitativ nur um eine Beobachtung nach der Ad-Libitum-Methode handeln.

Die Schwanz-, Schnauzen- und Ohrenhaltung wurden nach der Ad-Libitum-Methode
protokolliert (Speothos, Lycaon in Dortmund 1997, Lycaon im Munchen, Cuon in Dortmund
1997, Cuon in Duisburg 1997, C. lupus in Osnabrick 10/1997 und C. lupus in Klein-Auheim
1998). Es wurde dabei kein Wert darauf gelegt, wie oft bel Individuen einer Art eine
bestimmte Schwanz-, Schnauzen- oder Ohrenhaltung vorkommt, sondern es wurden
moglichst viele verschiedene Situationen gesucht, in denen die Haltung anders al's normal war.
Dazu wurde zunéchst die normale Schwanz-, Schnauzen- oder Ohrenhaltung in neutralen
Situationen beschrieben. Anschlief3end wurde in Situationen, in denen der Schwanz anders als
normal gehalten wurde, erstens seine Hohe mit Zahlen, die sich an einem Uhrenzifferblatt
orientierten, notiert (z. B. 3 waagerecht, 1 hoch, 6 hangend, 8 eingeklemmt), zweitens
seitliche Bewegungen des Schwanzes, drittens besondere Haltungsformen, sowie viertens der
Situationszusammenhang, Datum und Uhrzeit notiert. AulRerdem wurde in Situationen, in
denen die Schnauzen- oder Ohrenhaltung vom normalen Gesichtsausdruck abwich, die
jeweilige Schnauzen- bzw. Ohrenhaltung sowie der Situationszusammenhang, Datum und
Uhrzeit notiert.

Einsatz der Videokamera

Der Einsatz der Videokamera erfolgte im Wesentlichen unterstiitzend und war von Rudel zu
Rudel unterschiedlich haufig. Wo immer moglich, wurden die Beobachtungen mitgeschrieben
oder diktiert und die Kamera nur in Zeiten grof3erer Aktivitét zum Filmen benutzt oder
wenigstens bereit gehalten. Bei den individuell gut zu unterscheidenden Afrikanischen
Wildhunden konnten z.B. Daten zu Kontaktaufnahmen und Anngherungen direkt
mitgeschrieben bzw. mit Hilfe des Diktiergerdtes aufgenommen werden. Bel den schnell
umeinander laufenden, leicht zu verwechselnden Waldhunden dagegen wurden diese Daten
nur anhand von Videofilmen aufgenommen.

Anhand von Videostandbildern wurden Skizzen der wichtigsten vorkommenden Schwanz-,
Schnauzen- und Ohrhaltungen einer Art angefertigt. Es sei angemerkt, dass die Videofilme
vor alem zur sicheren Protokollierung wichtiger sozialer Interaktionen, wie rangrelevante
Auseinandersetzungen sowie der Kontaktaufnahmen und Anndherungen, aufgenommen
wurden. Dazu war es nétig, moglichst mehrere Individuen gleichzeitig im Bildausschnitt zu

27



Methode

haben. Die einzelnen Individuen sind daher oft zu klein fUr ene fortlaufende detaillierte
Analyse der Schnauzen- oder Ohrhaltung.

Unterschiedliche Aktivitdtszeiten der verschiedenen Rudel

Die Anteile der Aktivitdétss und Ruheperioden der untersuchten Rudel innerhalb der
Gesamtbeobachtungszeit unterschieden sich erheblich. Zur Vergleichbarkeit der Rudel
untereinander wurde daher anhand der Punktmessungen berechnet, zu wieviel Prozent der
Beobachtungszeit die Tiere eines Rudels aktiv waren und diese Zeit as die beobachtete
Aktivitétszeit (AZ) bezeichnet (der Anteil der Aktivitétszeit der verschiedenen Rudel lag
zwischen 22% und 77 %, vgl. Tab.2). Alle relativen Haufigkeiten, wie z.B. der
rangrelevanten Auseinandersetzungen oder des Harnens, wurden, sofern nicht ausdricklich
anders erwahnt, als Anzahl je Stunde Aktivitdtszeit berechnet, wodurch die unterschiedlichen
Aktivitétszeiten der Rudel berticksichtigt werden konnten.

Besondere methodische Schwierigkeiten

Da sich die Caniden in ihrem Sozialverhalten dhneln (KLEIMAN 1967), war die grof3e Anzahl
der verschiedenen Verhaltenskategorien zur Untersuchung von Unterschieden zwischen den
vier rudellebenden Arten unumganglich. Die grof3e Anzahl von Verhaltenskategorien hat den
Nachteil, dass wahrend der direkten Beobachtung im Zoo, sei es durch Mitschrift oder
Diktieren, der Verhaltenskatalog stark vereinfacht werden mufte. Wéahrend einer sozialen
Interaktion kann es gleichzeitig oder nacheinander zu ener Vielzahl verschiedener
Verhaltensweisen kommen, die sich kaum nebeneinander erfassen lassen. Beispielsweise
werden bel einer aktiven Unterwerfung gleichzeitig andere Verhaltensweisen gezeigt, wie
z. B. Kleinerwerden, Schnauze-Belecken, Ohren-nach-hinten-Halten, Schwanz-niedrig-Halten
und Wedeln. Es wurde daher eine Hierarchie der verschiedenen Verhaltenskategorien
gebildet, die es erlaubte, Verhaltensweisen, die als in anderen eingeschlossen definiert
wurden, nicht extra zu protokollieren. Beispielsweise wird beim Kleinerwerden immer auch
der Schwanz eingeklemmt, was dann nicht gesondert aufgeschreiben wurde. Umgekehrt
wurden bel nicht eindeutigem Erkennen einer Situation nur die Einzelkomponenten notiert.
Wurde z. B. die Komponente der Annaherung nicht beobachtet, wurde nicht die Kategorie der
aktiven Unterwerfung sondern nur Kleinerwerden und Schnauze-Belecken protokolliert.

Da die Hierarchie der Verhaltensweisen erst im Verlauf der Untersuchungen ausgearbeitet
wurde, sind die einzelnen Verhatenskategorien nicht gleichméidig protokolliert worden.
Aullerdem sind die verschiedenen Verhaltenskategorien nach der All-Occurrance-Methode
nicht gleichermal3en beobachtbar, da unaufféllige Verhaltensweisen, wie z. B. Beschnuppern,
leichter zu Ubersehen sind als lautstarke BeifRereien. Wegen der daraus resultierenden
Ungenauigkeit in der Haufigkeit des Auftretens bestimmter Verhaltensweisen kdnnen die
Kategorien nicht quantitativ ausgewertet und verglichen werden.

Durch die unterschiedlichen Beobachtungsbedingungen in den verschiedenen Zoos kénnten
die relativen Haufigkeiten (Anzahl je Stunde Aktivitdtzeit), mit denen das Auftreten
bestimmter Verhaltensweisen protokolliert wurde, beeinflusst worden sein. Ein direkter
Haufigkeitsvergleich zwischen verschiedenen Rudeln ist daher nur bedingt moglich. Fur einen
Vergleich der Rudel und Arten werden daher in erster Linie relative Verhdltnisse der
Vorkommenshaufigkeit herangezogen, wie z. B. das Verhdltnis von aktiver zu passiver
Unterwerfung oder das Haufigkeitsverhdtnis, mit dem dominante und unterlegene Tiere
Kontakte zueinander aufnehmen.
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2.5. Statistik

Wegen der geringen Grole der Rudel wurde vor alem beim Vergleich von Individuen
innerhalb eines Rudels, z. B. zwischen Méannchen und Welbchen oder Alpha-Tieren und
Nicht-Alpha-Tieren, soweit nicht anders angegeben auf eine statistische Auswertung
verzichtet. In den graphischen Darstellungen der numerischen Ergebnisse wurden in der Regel
Median, Minimum und Maximum dargestellt, so dass eine einfache Ubersicht iber die Daten
ermoglicht wird.

Die in der vorliegenden Arbeit angewendeten statistischen Tests (Binominal-Test, Mann-
Whitney-U-Test, Sign-Test, Spearmans Korrelationskoeffizient, Wilcoxon-matched-pairs-
Test) wurden nach den Angaben in LEHNER (1996) durchgefihrt.
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3. Ergebnisse

3.1. Inventarisierung von Ausdrucksgesten und sozialen
Verhaltensweisen

3.1.1. Vorbemerkungen

KLEIMAN (1967) stellte fest, dass das Sozialverhalten der Canidae bei allen Arten sehr dhnlich
ist. Eswird aber vermutet, dass Canidenarten mit einer komplexeren sozialen Organisation ein
etwas anderes Repertoire an sozialen Verhaltensweisen zeigen as Arten mit einfacheren
sozialen Strukturen (KLEIMAN & EISENBERG 1973).

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung soll geprift werden, ob und inwieweit sich die
rudellebenden Arten voneinander in ihrem Repertoire sozialer Verhaltensweisen und der
Ausdruckgesten unterscheiden. Gemeinsamkeiten konnten Hinweise auf eine nahere
Verwandtschaft der rudellebenden Arten geben, wahrend Unterschiede im Verhaten
moglicherweise auf eine unabhdngige Entstehung des Rudellebens hindeuten.
Untersuchungsschwerpunkte der vorliegenden Arbeit sollen im Bereich der Ausdrucksgesten,
der Rangordnung sowie der Individualdistanz liegen, weshab die ausgewahlten
V erhaltenskategorien aus diesen Bereichen stammen.

Mit Ausdruck bezeichnet SCHENKEL (1948:82) Merkmale, ,,...deren biologischer Sinn es ist,
durch  Stimmungsbeeinflussung bzw. Reaktionsausosung an der Steuerung des
Zusammenlebens mitzuwirken.“ Ausdrucksstrukturen reichen von der Farbe des Fells Uber
ungerichtete Ausdrucksvorgange, wie Fellstrauben oder Sekretion von Hautdriisen, bis hin zu
den gerichteten Ausdruckshandlungen, wie z.B. der Drohstellung, Unterwerfung oder
Spielaufforderung (SCHENKEL 1948).

Der Gesichtsausdruck und die verschiedenen Mdglichkeiten der Schwanzhaltungen gehéren
neben der allgemeinen Korperhaltung zu den wichtigsten Ausdrucksgesten der Caniden
(SCHENKEL 1948). Fur diese Art der optischen Kommunikation hat bereits DARWIN
(1872:51ff) das Prinzip der Antithesis entwickelt, wonach flr entgegengesetzte Stimmungen
entsprechend auch entgegengesetzte Ausdrucksgesten angewendet werden. So macht sich
z.B. ein aggressiver Hund grof, streckt seine Beine, straubt seine Haare und hebt den
Schwanz, wahrend ein freundlich-unterwirfiger Hund sich klein macht, seine Beine beugt und
seinen Schwanz niedrig halt.

In diesem Kapitel soll fur die vier rudellebenden Arten eine Inventarisierung von wichtigen
Ausdrucksgesten und sozialen Verhaltensweisen erfolgen. Anhand der rein qualitativ erfassten
Ausdrucksgesten und V erhaltensweisen kann dann ein erster Vergleich der Arten erfolgen.

In Hinblick auf eine detaillierte Untersuchung der Rangordnungen (Kap. 3.2.) soll bel den vier
rudellebenden Arten auRBerdem festgestellt werden, mit welchen Verhatensweisen
Rangauseinandersetzungen gefuhrt werden und mit welchen Ausdrucksgesten und
Verhaltensweisen ein Individuum seine Rangposition ausdriicken kann. In einem weiteren
Schritt sollen die beobachteten Verhaltensweisen der vier Arten daraufhin Uberprift werden,
ob und inwieweit sie zur Bestimmung von Rangordnungen innerhalb einer wissenschaftlichen
Untersuchung geeignet sind.

In einer Untersuchung zum Ruheverhalten von Caniden stellte SOMMER (1990) fest, dass sich
die vier rudellebenden Arten auffélig in ihrer Individualdistanz unterscheiden. Die
Untersuchung von SOMMER (1990) orientierte sich nur am Kontaktliegen wahrend des Ruhens
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und ergab, dass C. lupus eine ausgepragte Individualdistanz, Cuon eine weniger deutliche und
Lycaon nur eine geringe Individualdistanz aufweist, wahrend sie bei Speothos vollstandig
fehlt. Um zu Uberprifen, ob sich diese Ergebnisse auch in anderen Verhaltensweisen
widerspiegeln, sollen in der vorliegenden Arbeit mehr Verhatensweisen einbezogen werden,
die im Zusammenhang mit der Individualdistanz oder ihrem Fehlen stehen konnten. Es sollen
vor dlem solche Verhaltensweisen verglichen werden, die einerseits Korperkontakt
herbeiflihren oder unter Koérperkontakt stattfinden, wie z. B. Beschnuppern eines Partners,
Anspringen oder Beil3en, und andererseits die Individualdistanz wahren, wie z. B. Imponieren
oder in-die-Luft-Schnappen. AulRer der Inventarisierung von sozialen Verhaltensweisen in
diesem Kapitel sollen dann in zwei weiteren Kapiteln detailliertere Untersuchungen zu den
Kontaktaufnahmen und Anndherungen (Kap.3.3) und den Distanzen zwischen den
Individuen (Kap. 3.4.) dargestellt werden.

3.1.2. Zum Verfahren

Eine Beschreibung und Definition der Ausdrucksgesten und sozialen Verhaltsweisen findet
sich im Verhaltenskatalog des Methodenteils (Kap. 2.3.2. und 2.3.3.). Dazu noch einige
Anmerkungen.

Vor adlem beim C. lupus ist bereits ein ausgepragtes Mienenspiel beschrieben worden, das
neben der Ohrenhaltung auch den Augenausdruck, die Schnauzenhaltung sowie gerunzelte
Haut auf Stirn oder Nasenrlicken in verschiedensten Variationen umfasst (SCHENKEL 1948,
ZIMEN 1971:39ff). Im Zoo, wo sich die Tiere vorubergehend in grél3erer Entfernung von
Publikum und damit auch von der Beobachterin aufhalten kénnen oder die Gehegeeinsicht
durch Zaune und Bepflanzungen je nach Aufenthaltsort der Tiere zeitweilig beeintréchtigt sein
kann, ist ein Erfassen der Einzelheiten dieses Minenspiels nicht Uberall gleichermal3en
maoglich. Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung sollen daher im Kopfbereich nur die
relativ gut zu erkennende Schnauzen- und Ohrenhaltung untersucht werden.

Eine Vielzahl von Variationen gibt es auch in der Schwanzhaltung. Der Schwanz kann nicht
nur stufenlos in jeder beliebigen Hohe getragen werden, sondern auch jeweils mit mehr oder
weniger grof3er Amplitude mehr oder weniger schnell seitlich bewegt werden (vgl. SCHENKEL
1948, ZIMEN 1971:43ff). Zur Vergleichbarkeit der Arten untereinander wurden nur sieben
Kategorien gebildet, die die wichtigsten Schwanzhaltungen umfassen (vgl. Kap. 2.3.2.).

Wegen der Vielzahl der berticksichtigten Ausdrucksgesten und sozialen Verhaltensweisen
sind die Beobachtungsergebnisse der vorliegenden Untersuchung in Kap. 3.1.3. nur
tabellarisch dargestellt. Die detaillierte Diskussion der Ergebnisse wird aus Grinden der
Ubersichtlichkeit in verschiedene Unterkapitel gegliedert, die einzelnen Ausdrucksgesten und
sozidlen Verhatensweisen sind aber alle nach dem gleichen Schema dargestellt. Fur jede
einzelne Ausdrucksgeste und Verhaltensweise werden zunéchst die Beobachtungsergebnisse
zum Vorkommen bei den vier untersuchten Arten aufgegriffen und mit Literaturangaben
verglichen. Desweiteren soll fir jede Ausdrucksgeste und Verhaltensweise eine Zuordnung
erfolgen, in welchen Situationen sie typischerweise vorkommt. Die mdglichen
Situationskategorien der Ausdrucksgesten sind Angst/Unsicherheit, Drohen/Angriff,
Freundlich-Selbstsicher, Imponieren, Jagd/Zoofitterung, Neutral, Pirschen, Harnen und
Unterwerfung/Beschwichtigung. Die Situationskategorien der sozialen Verhaltensweisen sind
neutral, freundlich, aggressiv, rangrelevant von dominanten Tier ausgefthrt oder rangrelevant
vom unterlegenen Tier ausgefihrt und verschiedene Situationen. Unterscheiden sich die
einzelnen Arten bezliglich der Situationen, in denen eine Verhatensweise ausgefuhrt wird,
wird dies ebenfalls beschrieben. Die Schlussfolgerungen aus dem Vergleich der
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Beobachtungsergebnisse mit den Literaturangaben sind sowohl fir die Ausdrucksgesten als
auch fur die sozialen Verhaltensweisen in Ubersichtstabellen (Kap. 3.1.4., Tab.5 bis8)
dargestellt. Anhand dieser Tabellen sollen die vier Arten jeweils miteinander und anhand von
Literaturangaben auch mit anderen Canidenarten verglichen werden.

3.1.3. Ergebnisse zu den beobachteten Ausdrucksgesten und sozialen
Verhaltensweisen

Welche Ausdrucksgesten und sozialen Verhaltensweisen im Rahmen der vorliegenden
Untersuchung bei den verschiedenen Rudeln beobachtet werden konnten, zeigen Tab. 3 und
Tab. 4. Eine ausfuhrliche Beschreibung der Situationen, in denen die einzelnen
Ausdruckgesten und sozialen Verhaltensweisen vorkommen, ist in den sich anschlief3enden
Kapiteln der Diskussion zu finden.

Tab. 3. Bel den eigenen Untersuchungen beobachtete Schwanzhaltungen (@), Schnauzenhaltungen (b) und
Ohrenhaltungen (c) (Definitionen siehe Verhaltenskatalog im Methodenteil, Kap. 2.3.2.) von C. lupus, Cuon,
Lycaon und Speothos in verschiedenen Rudeln. (+ vorkommend, - nicht beobachtet. A - Angst/ Unsicherheit,
C - (Chor-)heulen, D - Drohen/Angriff, Da- aggressives Drohen, Dv - Verteidigungsdrohen, F - Freundlich-
Selbstsicher, H - Harnen, | - Imponieren, J- Jagd/Zoofitterung, N - Neutral, P - Pirschen, U - Unterwerfung,
Beschwichtigung. Rudelbezeichnungen siehe Abkirzungsverzeichnis).

a) C. lupus Cuon Lycaon Speothos
W-032 W-ka C-do2 C-dui L-do2/3 L-mi S-mu

hangend +N +N - - +N +N +N

leicht - - +N +N +P +P -

angehoben

waagerecht +D +CH +D,H + +JH +D,H,P +D

aufgestellt + +D +F,H +D,I,H,P +JF +D +D

umgekehrt- - - +D,l +D,I - - -

U-férmig

eingeklemmt +A,U +U +A,U +A - - +U

verkehrt- - +U - - - - -

Sformig

wedelnd + +D,C,U +U +U +N,U +N,U +U

b) C. lupus Cuon Lycaon Speothos

W-0s2 W-ka C-do2 | C-dui | L-do2/3 L-mi S-mu

Maul aufgerissen +Dv +D +D + Dv +Dv +U,D

Zahne gebleckt +D

Lippen gekiirzt +D +D

Lippen langgezogen +U,| +Dv,U +U +D +U +F +U

Mundwinkel geweitet +U

C) C. lupus Cuon Lycaon Speothos
W-032 W-ka C-do2 C-dui L-do2/3 L-mu S-mu

Ohren vorn +D,N,| +N +N +N,D,I +N +N,D,U,P +N,D

Ohren seitlich +N +N +N +N +N +N +N,D

Ohren hinten +,UAH +U,N,D +A,N,D +N,U +N,H,U +NA

Ohren angelegt +Dv +U +U +DaU +U,P +Dv,P +U
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3.1.4. Diskussion zu den Ausdrucksgesten
3.1.4.1. Schwanzhaltung

Eine schematische Ubersicht tiber das Aussehen der verschiedenen Schwanzhaltungen bietet
Abb. 10. Die nach eigenen Beobachtungen und Literaturangaben bei den vier untersuchten
Canidenarten und den Ubrigen Caniden typischerweise vorkommenden Schwanzhaltungen
sind in der Ubersichtstabelle Tab. 5 dargestellt.

DA AT
N @I

Abb. 10. Verschiedene Schwanzhaltungen bei Caniden, a) hédngend, b)leicht angehoben, c) waagerecht,
d) aufgestellt, €) umgekehrt-U-férmig, f) verkehrt-S-férmig und g) eingeklemmt (nach Beobachtungsskizzen und

Videoaufnahmen).

Tab. 5. Die nach eigenen Beobachtungen und Literaturangaben typischerweise vorkommenden Schwanz-
haltungen bel C. lupus, Cuon, Lycaon, Speothos und anderen Caniden. (+ vorkommend, — nicht vorkommend,
A: Angst/Unsicherheit, D: Drohen/Angriff, F: Freundlich-Selbstsicher, I: Imponieren, J: Jagd/ Zoof(tterung,
N: Neutral, P: Pirschen, H: Harnen, U: Unterwerfung/Beschwichtigung.)

C. lupus Cuon Lycaon Speothos andere
Schwanzhaltung Caniden
héngend +N - +N,P +N —/+N
leicht angehoben — +N +P - —/+N
waagerecht +D,F,H +D,H +D,JH,P +D +D
aufgestellt +D,F)I +D,FH,I,P +D,F,J +D +D,F
umgekehrt-U-formig - +D,I,J — — —/+D
verkehrt-S-formig +U +U — — —
eingeklemmt +A,U +A,U +A,U +A,U +A,U
wedelnd +F,U,| +U +N,U +U —/+U,F
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Hangende und |eicht angehobene Schwanzhaltung

Bel der Untersuchung der Schwanzhaltungen muss die Lange des Schwanzes im Vergleich
zur Koérperhdhe mit berlicksichtigt werden. Die normale, entspannt hdngende Haltung in
neutralen Situationen ist bei den vier Canidenarten zwar ahnlich, aber nicht gleich. Bgi
C.lupus hangt der Schwanz normalerweise entweder fast senkrecht nach unten (6
(Abb. 10a) oder ganz leicht verkehrt-S-formig (was wegen der entspannten Haltung als
hangend eingestuft wird). Beim Trablaufen wird der Schwanz gerade oder in leichter
verkehrter S-Form geringfligig hoher getragen. Die Beine von Cuon sind relativ kurz und der
Schwanz verhédltnismaidig lang. Obwohl der Schwanz nicht auf dem Boden schleifen wirde,
wird er beim Stehen in neutralen Situationen etwa auf einer Hohe von 5h, im Laufen auf einer
Hohe von 4h gehaten (Abb. 10b). Der Schwanz ist dabei gerade. Bei Lycaon hangt der
Schwanz in neutralen Situationen entspannt senkrecht nach unten (6h). Beim Laufen wird er
gerade gehalten und etwas (5h) angehoben. Bel Speothos ist der Schwanz so kurz, dass er in
einer Hohe von etwa 5h auf dem Analbereich aufliegt. Dabei ist der Schwanz entspannt und
wippt beim schnelleren Laufen (Trab) passiv auf und ab.

Genau wie in der vorliegenden Untersuchung festgestellt, beschreibt auch ZIMEN (1971:43)
die normale Schwanzhaltung bel C.lupus as locker hangend. Von Cuon finden sich
verschiedene Abbildungen, auf denen im Stehen der Schwanz leicht angehobenen ist (Fox
1984: Abb. 6.7., Trumler 1988:141), wahrend der Schwanz im Laufen leicht gehoben bis
waagerecht gehaten wird (Fox 1984: Abb. 6.6). KUHME (1965a) zeigt das Foto eines
entspannt stehenden Lycaon mit héngendem Schwanz. Obwohl aus den besagten Abbildungen
von Fox und KUHME der genaue Situationszusammenhang nicht deutlich wird, tragen die
Abbildungen keinen besonderen Untertitel, weshalb es sich vermutlich um weitgehend
normale Situationen handelte. Dies wirde die im Rahmen der vorliegenden Beobachtung
festgestellten Ergebnisse bestétigen.

Die leicht angehobene Haltung (4h bis 5h) kommt nur bei Cuon in normaen neutralen
Situationen vor, und wurde bei Lycaon wahrend des Pirschens beobachtet. Bel Speothos war
die leicht angehobene Haltung nicht von der hdngenden zu unterscheiden. Da der Schwanz bei
Soeothos in neutralen Situationen aus anatomischen Grinden nicht senkrecht hangt, sondern
entspannt aufliegt, jedoch nicht angehoben getragen wird, wird die normale Hatung als
hangend eingestuft.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden ist die normale Schwanzhaltung bei Arten mit relativ
langen Beinen entspannt hangend (z. B. Chrysocyon: DIETz 1984: Abb. 1, Otocyon: NEL &
BESTER 1983) und bei Arten mit relativ kurzen Beinen leicht angehoben, wodurch verhindert
wird, dass der Schwanz auf dem Boden schleift (z. B. Alopex: SHELDON 1992: Abb. S. 8,
V. vulpes: TEMBROCK 1957).

Da der Unterschied zwischen den Canidenarten, die ihren Schwanz in neutralen Situationen
entspannt hangend tragen und denen, die ihren Schwanz leicht angehoben tragen,
morphologisch bedingt ist, bietet die neutrale Schwanzhaltung keine Hinweise auf
artabhangige V erhaltensunterschiede und ist zu vernachlassigen.

Waagerechte und aufgestellte Schwanzhaltung

Die waagerechte sowie die aufgestellte Haltung wurde bei alen vier Arten zum Drohen
beobachtet (Abb. 10c und 10d), wobei aufgestellt im Vergleich zu waagerecht die intensivere
Form des Drohens darstellen kann.

Einige Besonderheiten sind, dass ein Imponieren mit aufgestelltem Schwanz nur bel Riden
von C. lupus und Cuon beobachtet werden konnte. Eine waagerechte Schwanzhaltung wurde

2 Die Zahlen zur Angaben der Hohe der Schwanzhaltungen richten sich nach einem Uhrenziffernblatt,
z. B. 6: Schwanz héngt nach unten, und sind mit dem Buchstaben h gekennzeichnet (vgl. Kap. 2.4.2.2.).
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bei C. lupus, Cuon und Lycaon beim Urinieren im Stehen (vgl. Kap. 3.5., Abb. 33) und eine
aufgestellte bei Cuon wahrend des Urinierens mit gehobenem Hinterbein beobachtet. Eine
waagerechte Haltung konnte auch bei C. lupus wéhrend einer Zeremonie mit Chorheulen bei
Individuen verschiedenster Range festgestellt werden und bei Lycaon wurde beobachtet, wie
Tiere verschiedenen Ranges ihre Schwénze wahrend einer Zeremonie und wahrend der
Futterung durch die Tierpfleger aufstellten oder waagerecht hielten. Sowohl bel den
heulenden Wélfen als auch bei Lycaon wurden die Situationen als aufgeregt, aber freundlich
eingestuft. Beim Pirschen tragt Cuon seinen Schwanz aufgestellt, wahrend Lycaon seinen
Schwanz hangend, leicht angehoben oder waagerecht halten kann.

Dass die waagerechte Schwanzhaltung bei den untersuchten vier Canidenarten vorkommt, ist
jewells von verschiedenen Autoren beschrieben worden. Bei C. lupus, Cuon und Speothos
dient sie typischerweise zum Drohen oder zeigt Selbstsicherheit an (C. lupus. EISFELD 1966,
ZIMEN 1971:43,53,61, KLEIMAN 1967, Cuon: Fox 1984:97, VENKATARAMAN 1998, Speothos:
KLEIMAN 1967, 1972).

Im Gegensatz dazu hat KUHME (1965a) die waagerechte Schwanzhaltung bei Lycaon nur bei
Begriungen mit Wedeln erwdhnt. Da im Rahmen dieser Untersuchung bel Lycaon eine
waagerechte Haltung aber auch beim Drohen bzw. Verjagen von Individuen beobachtet
wurde, und andererseits auch C. lupus mit waagerechtem Schwanz freundlich-selbstsicher
wedeln kann, scheint es hier keinen wesentlichen Unterschied zwischen C. lupus und Lycaon
Zu geben.

Die waagerechte Schwanzhaltung kann auch bei den nicht-rudellebenden Caniden als Zeichen
von Dominanz (Pseudalopex: KLEIMAN 1967) und in mallig aggressiven Situationen
(Otocyon: NEL & BESTER 1983) vorkommen.

Das Schwanz-Aufstellen bei C.lupus und Cuon dient ebenfalls dem Drohen (C. lupus:
EISFELD 1966, ZIMEN 1971:43, Cuon: COHEN 1977, FOx 1984:97, VENKATARAMAN 1998).
Dariiber hinaus dient es bei C. lupus dem Imponieren (ZIMEN 1971:43, EISFELD 1966) und bei
Cuon wurde es als Zeichen allgemeiner Aufregung gedeutet (Fox 1984:99).

Interessanterweise wird das Schwanz-Aufstellen bel Lycaon von KUHME (1965a) und BUITRON
(1977) nur im Zusammenhang mit Begriifdungszeremonien erwahnt, nicht aber mit aggressiven
Situationen. Dass die aufgestellte Schwanzhatung bel Lycaon auch in aggressiven Situationen zum
Drohen vorkommen kann, konnte im Rahmen dieser Untersuchung festgestellt werden. Ein
welterer wichtiger Unterschied ist auch, dass bei Lycaon die aufgestellte Schwanzhaltung bei alen
Rudelmitgliedern in bestimmten Situationen vorzukommen scheint, wahrend bei C. lupus und
Cuon im Allgemeinen nur die ranghtchsten Individuen eines Rudels Schwanz-Aufstellen zeigen.
An dieser Stelle s& bereits auf einen wichtigen Unterschied zwischen C. lupus und Lycaon
hingewiesen, der sich aus einer Kombination von Schwanz-, Schnauzen- und Ohrenhaltung ergibt:
Waéhrend bei C. lupus Schwanz-Aufstellen typischerweise mit normaer Schnauzenhaltung oder
Zahne-Blecken und nach vorn gestellten Ohren einhergeht, kommt bei Lycaon zumindest bei
Zeremonien auch die Kombination aus aufgestelltem Schwanz, langgezogenen Lippen und nach
hinten angel egten Ohren vor.

Ein stell aufgestellter Schwanz kann bel Speothos neben einem Drohsignal auch Teil des
Ernstkampfes sein (DRUWA 1976). Pirschen mit waagerechtem (Lycaon) oder aufgestelltem
(Cuon) Schwanz ist vermutlich ebenfalls eine Drohung, wie in der vorliegenden Arbeit
beobachtet werden konnte. Ein beim Pirschen (,Schleichhaltung®) abgebildeter Lycaon
(KUHME 1965a) lasst dagegen seinen Schwanz hangen. Lycaon nimmt folglich beim Pirschen
keine bestimmte Schwanzhaltung ein, sondern hebt den Schwanz je nach Stimmung (Interesse
bis Drohen) mehr oder weniger an.

Fur einige nicht-rudellebende Arten ist das Schwanz-Aufstellen a's Dominanzgeste oder zum
Imponieren beschrieben worden (Chrysocyon: KLEIMAN 1967, 1972, Nyctereutes. SeiTz 1955,
Otocyon: NEL & BESTER 1983, V. wvulpes.: TEMBROCK 1954). Bei Cerdocyon kommt das
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Aufstellen des Schwanzes aber auch bel Begriflungen zwischen Paarpartnern vor, die
visuellen Kontakt verloren haben und sich dann wieder treffen (BRADY 1979). Dabel hat der
aufgestellte Schwanz sicherlich keine aggressive oder dominanzanzeigende Funktion, sondern
konnte ein Zeichen freundlicher Aufregung sein.

Das Aufstellen des Schwanzes scheint bel allen Caniden ein weit verbreiteter Ausdruck von
Dominanz, aggressiver Stimmung, Drohen oder Angriff zu sein. Dagegen scheint das
Schwanz-Aufstellen nur bei wenigen Arten, darunter auch Lycaon, Cuon und C. lupus,
zusétzlich freundlichen Charakter zu haben. Bei Speothos fehlt die freundlich-selbstsichere
Komponente. Inwieweit Schwanz-Aufstellen in freundlichen Situationen ein Hinweis auf
ndhere Verwandtschaft zwischen C. lupus, Cuon und Lycaon ist, muss bis zur Untersuchung
weiterer Canidenarten offen bleiben.

Umgekehrt-U-férmige Schwanzhaltung

Eine umgekehrt-U-férmige Haltung wurde nur bei Cuon zum Drohen und Imponieren
beobachtet (Abb. 10e und 11). Der umgekehrt-U-férmig gehaltene Schwanz bei Cuon kann
beim Imponieren (LubwiG & LubwiG 2000) sowie beim Angriff auf Beute vorkommen
(JOHNSINGH 1979 in Fox 1984:96), oder, wie in der vorliegenden Untersuchung beobachtet,
beim Drohen.

Nur bei Cerdocyon (BRADY 1979), Nyctereutes (KLEIMAN 1967) und Otocyon (KLEIMAN
1967, NEL & BESTER 1983) wird der Schwanz zum Drohen, bei aggressiver Stimmung oder
bei Aufregung ebenfalls umgekehrt-U-formig gehalten.

Dieses Merkmal unterscheidet Cuon deutlich von den anderen rudellebenden Canidenarten.
Ob dieses Merkmal aber ein Hinweis auf Verwandtschaft von Cuon zu anderen nicht-
rudellebenden Caniden sein kdnnte, muss bis zum Vergleich weiterer Merkmale und anderer
Canidenarten offen bleiben.

Abb. 11. Die umgekehrt-U-férmige Schwanzhaltung dient bei Cuon zum Imponieren und Drohen (aufgenommen
im Dortmunder Zoo).

Verkehrt-S-formige Schwanzhaltung

Eine stark verkehrt-S-formige Schwanzhaltung konnte nur bei Individuen von C. lupus
beobachtet werden, die einerseits gehemmt (proximal angelegt), aber nicht stark verangstigt
waren (distal nicht eingeklemmt) (Abb. 10f).
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Der verkehrt-S-formig gehaltene Schwanz ist auch von Cuon bekannt (Fox 1984:97). Sowohl
bei C. lupus als auch bei Cuon ist er ein Zeichen der aktiven Unterwerfung (ZIMEN 1971:43,
Fox 1984:97). Lycaon und Speothos fehlt dagegen die verkehrt-S-férmige Schwanzhaltung.
Und auch in zahlreichen Verdffentlichungen tber die nicht-rudellebenden Caniden finden sich
keine Hinweise auf das Vorkommen der verkehrt-S-formigen Schwanzhaltung (z. B.
KLEIMAN 1967, EISFELD 1966, NEL & BESTER 1983). Diese Schwanzhaltung kdnnte daher auf
eine ndhere V erwandtschaft zwischen Cuon und C. lupus hinweisen.

Schwanz-Einklemmen

Das Einklemmen des Schwanzes wurde bel C.lupus und Cuon bei Unsicherheit und
Unterwerfung festgestellt (Abb. 10g). Bel Lycaon wurde Schwanz-Einklemmen nicht
festgestellt und bel Speothos nur andeutungsweise beobachtet, da der kurze Schwanz bei
Soeothos nicht zwischen die Beine reicht. Bei einem auf dem Rucken liegenden Waldhund
konnte aber wahrend dessen Unterwerfung festgestellt werden, dass er den Schwanz aktiv an
die Analregion anlegt (passiv entspannt hétte der Schwanz auf dem Boden liegen miissen).

Bel C. lupus und Cuon ist die eingeklemmte Schwanzhaltung bel Unterwerfung und Angst
vielfach beschrieben worden (Cuon: Fox 1984:97, C. lupus. EISFELD 1966, ALTMANN 19743,
SCHENKEL 1967, ZIMEN 1971:43). Aber auch bel Lycaon wird das Einklemmen des
Schwanzes bei Flucht und Unterwerfung beschrieben (KLEIMAN 1967, BUITRON 1977). ES
scheint allerdings nicht regelméldig vorzukommen, da es im Rahmen der vorliegenden
Untersuchung nicht beobachtet werden konnte und auch nicht von KUHME (1965a) erwahnt
wird.

Inwieweit Speothos seinen Schwanz einklemmen kann, ist umstritten. Nach KLEIMAN (1967)
kommt diese Verhaltensweise bel Flucht und Unterwerfung vor, wahrend DRUWA (1976,
1982) Schwanz-Einklemmen nicht feststellte. Vermutlich handelt es sich hier um en
Definitionsproblem, da wie oben beschrieben, der Schwanz zwar angelegt, aber nicht wirklich
eingeklemmt werden kann. Da das Anlegen des kurzen Schwanzes in seiner Funktion dem
Einklemmen entspricht, wird in der vorliegenden Untersuchung die angelegte
Schwanzhaltung bei Speothos als Einklemmen eingestuft.

Das Einklemmen des Schwanzes scheint eine sehr alte canidentypische Verhaltensweise zu
sein, da es bel den meisten Arten bel Angst, zur Verteidigung und bei der Unterwerfung
vorkommt (KLEIMAN 1967, 1972, EISFELD 1966). Nur bei Otocyon (NEL & BESTER 1983) und
V. vulpes (TEMBROCK 1954) kommt es nicht vor.

Wedeln

Wedeln kommt bei allen vier Arten vor. Die intensivste Form des Wedelns, mit grofdter
Amplitude und Schnelligkeit, eventuell sogar Mitbewegen des gesamten Hinterkorpers, ist bel
allen vier Arten typischer Bestandteil der aktiven Unterwerfung.

Auch in der Literatur finden sich zahlreiche Angaben, dass Wedeln bel allen vier untersuchten
rudellebenden Arten ein wichtiger Bestandteil der aktiven Unterwerfung ist (C. lupus:
SCHENKEL 1948, 1967, EISFELD 1966, ZIMEN 1971:44, Cuon: KLEIMAN 1967, DAVIDAR 1973,
JOHNSINGH 1979 nach Fox 1984:96, Lycaon: KUHME 1965a, BUITRON 1977, Speothos:
KLEIMAN 1967, 1972, DRUWA 1976, MACDONALD 1996).

Be C.lupus wurde mit erhobenem Schwanz beim Imponieren leicht gewedelt. Mit
waagerecht erhobenem Schwanz wedelten Wolfe wahrend des Heulens, was als freundlich-
aufgeregte Situation eingestuft wurde. Mit steifem Schwanz und langsamen Bewegungen
wurde Wedeln bei Cuon wéhrend des Fressens beobachtet, sobald andere Individuen in die
Nahe kamen. Da dieses Verhalten von Tieren verschiedener Range gezeigt wurde, kann es
sich sowohl um eine Beschwichtigungsgeste, aber auch um Unsicherheit gehandelt haben.
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Lycaon ist die einzige Art, die auch in neutralen Situationen wedelt, z. B. wenn ein Tier
alleine steht, sich hinlegt oder frisst, ohne dass ein Bezug zu anderen Tieren erkennbar ist. Bei
Lycaon ist Wedeln auch beim Dazulegen beschrieben worden (KUHME 1965a, BUITRON
1977). Wahrend KUHME (1965a) keine Angaben zum Rangverhéltnis der Tiere macht, ist es
nach BUITRON (1977) das unterlegene Tier, das wedelt, auch wenn es schon liegt und sich ein
Ranghohes dazu legt. Nach Beobachtungen im Rahmen der vorliegenden Untersuchung
scheint das sich dazulegende Tier zu wedeln, unabhangig davon, in

welchem Dominanzverhdltnis es zu dem bereits daliegenden steht.

Das Wedeln konnte daher eine rangneutrale
Beschwichtigungsfunktion des sich dazulegenden Tieres haben.

Auffallend ist, dass die von Lycaon ausgefiihrte Bewegung beim

Wedeln eher dem Fliegenvertrelben eines Pferdes as enem

wedelnden Hund &hnelt (Abb. 12). Auch KUHME (1965a) erwahnt die

peitschende Form des Wedelns, die Lycaon von allen anderen Arten

unterscheidet. Inwieweit es sich hier wirklich um ein Vertreiben von

Fliegen handdlt, ist fraglich. Der Einsatz des Schwanzes zum

Vertreilben von Fliegen oder bei Hautirritationen ist von anderen

Caniden nicht bekannt (KILEY-WORTHINGTON 1976). Warum aber

eine wichtige Kommunikationsgeste standig, auch alleine, sozusagen

als Leerlaufhandlung ausgefuhrt wird, kann ohne weitere detaillierte

Untersuchungen nicht geklart werden.

Bel Soeothos wird das Wedeln sehr Ubertrieben ausgeftihrt und wenig

differenziet (KLEIMAN 1967). Das Wedeln in freundlichen Abb. 12. Das Wedeln

Situationen oder wahrend einer aktiven Unterwerfung ist auch bei bel Lycaon ~dhnelt
dem  Schweifschlag

vielen nicht-rudellebenden Caniden beschrieben worden (KLEIMAN eines Pferdes, da die
1967, 1972, Cerdocyon: BRADY 1979, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS Schwanzspitze passiv
1962, V.wvulpes: TEMBROCK 1954). Nur bei Otocyon (LAMPRECHT bewegt scheint (nach

1979, NEL & BESTER 1983) und Nyctereutes (SEITz 1955, KLEIMAN einer Videoauf-
1967) tritt Wedeln nie auf, wodurch sich diese beiden Arten von allen nahme).
anderen unterscheiden.

3.1.4.2. Schnauzenhaltung

Bel C.lupus und Cuon sind die Lippen dunkel geféarbt und heben sich zumindest bei
Individuen mit hell geférbter Schnauze gut ab, wodurch Verénderungen der Lippenhaltung
deutlich werden. Bei Speothos ist die Schnauze einheitlich braun und bei Lycaon einheitlich
schwarz gefarbt. Veranderungen der Lippen bei geschlossener Schnauze sind daher kaum
erkennbar. Bei diesen beiden Arten fallt aber das Offnen der Schnauze durch die kontrastreich
leuchtend wei3en Zahne sehr auf und bei Speothos werden durch Weiten der Mundwinkel die
rosa geférbten inneren Mundhaute sichtbar und sind dann gut zu erkennen.

Abb. 13 zeigt die normale und die davon abweichenden verschiedenen Schnauzenhaltungen.
Nur zwei der funf verschiedenen Schnauzenhaltungen wurden bei allen vier untersuchten
Arten beobachtet (Tab. 6).
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Abb. 13. Verschiedene Schnauzenhaltungen bei Caniden am Beispiel von Canislupus: a) normale, entspannte
Schnauzenhaltung, b) Lippen langgezogen, ¢) Maul aufgerissen, d) Lippen gekirzt und €) Zahne gebleckt (aus
ZIMEN 1993).

Tab.6. Die nach eigenen Beobachtungen wund Literaturangaben typischerweise vorkommenden
Schnauzenhaltungen bei C. lupus, Cuon, Lycaon, Speothos und anderen Canidenarten. (+ vorkommend, — nicht
vorkommend. D: Drohen/Angriff, Dv: Verteidigungsdrohen, F: Freundlich-Selbstsicher, U: Unterwerfung/
Beschwichtigung. ?: Situationszusammenhang unsicher, (): selten vorkommend, bzw. nicht bei alen Arten
vorkommen.)

C. lupus Cuon Lycaon Speothos | andere
Schnauzenhaltung Caniden
Lippen langgezogen +U,D +U,D +U, F? +U +U
Mundwinkel geweltet - - - +U -
Maul aufgerissen (+Dv) +D +D +U,D +D
Lippen gekirzt +D +D - - +D
Zahne gebleckt +D - - - -/(+D)

Lippen-Langziehen

Das Langziehen der Lippen (Abb. 13b) ist im Gegensatz zum Maul-Aufreif3en eher eine
Unterwerfungsgeste. Das Langziehen der Lippen wurde bei C. lupus in Klein-Auheim bei
Unterwerfungen an Unterlegenen und in Osnabriick bel einem Unsicherheit zeigenden Tier
beobachtet. Es wurde aber auch einmal mit leicht gedffneter Schnauze in Klein-Auheim bei
einem dominanten Tier festgestellt, das Gber einem anderen Tier stand und versuchte, das
unten liegende Tier zu beif3en. In Osnabrick kam es einma beim ranghtchsten Ruden
wahrend des Scharrens nach dem Markieren, also beim Imponieren, vor. Bel Cuon in
Dortmund war Lippen-Langziehen des unterlegenen Tieres bel der aktiven Unterwerfung zu
beobachten. Bei Cuon in Duisburg dagegen konnte es beim Weibchen beobachtet werden,
bevor es aufsprang, um den vor ihr imponierenden Alpha-Riden zu vertreiben. Da sie in der
Gesamtheit der Situation dominierte (der Rude wich), handelt es sich also eher um ein
Angriffsdrohen als um eine Unterwerfungsgeste. Bel Lycaon in Dortmund kam Lippen-
Langziehen beim unterlegenen Tier wahrend des Ausweichens oder bei einer passiven
Unterwerfung vor, also as eine Art Unterwerfungsgeste. Bei Lycaon in Minchen konnte es
nur in zwel Situationen sicher festgestellt werden. Einmal beim Alpha-Ruden, wéhrend er
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dem Alpha-Weibchen beim gemein Liegen die Schnauze leckte und einmal bei dem
Alpha-Weibchen wahrend des Hangens™ mit dem Alpha-Ruden. Inwieweit es sich im ersten
Fall um eine Unterwerfungsgeste bzw. im zweiten Fall um algemeine Unsicherheit oder gar
Angst handelte oder um freundlich-selbstsicheres Verhalten, kann nicht mit Sicherheit
beurteilt werden. Bel Speothos wurde Lippen-Langziehen ausschliefdlich bel unterlegenen
Tieren wéahrend einer Unterwerfung (aktiv oder passiv) beobachtet. Die Schnauze konnte
dabel geschlossen oder |eicht gedffnet sein.

Sowohl die Beobachtungen der vorliegenden Untersuchung als auch Literaturangaben zeigen,
dass bei alen untersuchten Arten Lippen-Langziehen as Teil der Unterwerfung vorkommt
(C. lupus: EISFELD 1966, KLEIMAN 1967, FOox 1970, ZIMEN 1971:41, Cuon: Fox 1984:74,97,
Lycaon: KUHME 19653, KLEIMAN 1967, BUITRON 1977, Speothos. KLEIMAN 1967, FOX
1975b:20). Bel Lycaon ist es nicht besonders stark ausgepragt (KLEIMAN 1967). KUHME
(1965a) stellte Lippen-Langziehen auch in BegrifRungssituationen fest. Eine Besonderheit von
Lycaon ist, dass wahrend der BegrifRung der Schwanz steil aufgestellt und gleichzeitig die
Lippen langgezogen sind. Diese Kombination von Ausdrucksgesten ist so nicht von anderen
Caniden bekannt.

Be C.lupus und Cuon wurde Lippen-Langziehen auch beim Verteidigungsdrohen
beschrieben (C. lupus: KLEIMAN 1967, Cuon: Fox 1984:77, 98). Da es bel Cuon in dieser
Arbeit auch beim Angriffsdrohen beobachtet wurde und auch bei ranghohen Individuen von
C. lupus in aggressiven Sitationen vorkommen kann, scheint es allgemeiner als Drohgeste des
Angriffsund der Verteidigung einzustufen zu sein.

Lippen-Langziehen ist sonst nicht Bestandteil des Imponierens. Inwieweit der Alpha-Ride in
Osnabrick moglicherweise durch etwas anderes verunsichert war, konnte nicht beurteilt
werden.

Bel alen nicht-rudellebenden Arten ist das Langziehen der Lippen ein Zeichen der
Unterwerfung (KLEIMAN 1967, Fox 1970, 1975b:30, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962:
Abb. 16, Otocyon: NEL & BESTER 1983, V.wvulpes. TEMBROCK 1954). Dass Lippen-
Langziehen auch als Drohgeste vorkommen kann, scheint daher eine Besonderheit von
C. lupus und Cuon zu sein.

Mundwinkel-Weiten

Ein Weiten der Mundwinkel wurde nur bei Speothos als Unterwerfungsgeste beobachtet.
Auch DRUWA (1976:74, 224) stellt Mundwinkel-Weiten nur fir Speothos fest. KLEIMAN
(1967, 1972) beschreibt bei Speothos Ubertriebenes Lippen-Langziehen, so dass die Molaren
sichtbar werden, was dem Mundwinkel-Weiten entspricht. Nach beiden Autoren handelt es
sich um eine Unterwerfungsgeste, wie es auch in der vorliegenden Arbeit beobachtet wurde.
Bel C.lupus, Cuon und Lycaon scheint Mundwinkel-Weiten zu fehlen, da es auch in
detaillierten Beschreibungen nicht erwédhnt wird (C. lupus: ZIMEN 1971, Cuon: Fox 1984,
Lycaon: KLEIMAN 1967). Auch in der Literatur zu den nicht-rudellebenden Arten findet es
keine Erwadhnung.

% Hangen ist eine besondere Verhaltensweise bei der Paarung von Caniden. Bei den Riiden schwillt der Penis
nach der Ejakulation an und kann fir etwa 10 bis 20 Minuten nicht aus der Vulva des Weibchens herausgezogen
werden (Trumler 1989:281).
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Maul-AufreiRen

Maul-Aufrei3en konnte vor allem beim Drohen beobachtet werden, wobei zu unterscheiden
ist, ob das dominante (Angriffsdrohen) oder das unterlegene (Verteidigungsdrohen) Tier droht
(Abb. 13c).

Maul-Aufrei3en bei C. lupus konnte nur in Klein-Auheim einmal beobachtet werden, als sich
ein unter einem anderen liegendes Individuum gegen dessen Schnappversuche wehrte
(Verteidigung). Bel Cuon wurde Maul-Aufreif3en beim Angriffsdrohen beobachtet, und zwar
sowohl vor as auch wahrend des Vertreibens eines anderen Tieres und beim Verteidigen
eines Nahrungsstiicks gegentiber einem gleichrangigen Tier. Das Aufreif3en des Mauls konnte
bei Lycaon nur bel Unterlegenen wahrend des V erteidigungsdrohens beobachtet werden. Bei
Soeothos konnte Maul-Aufrei3en sowohl bel den dominanten Tieren beobachtet werden, die
ein anderes bedrohten und unterwarfen, als auch bei den Unterlegenen, die sich bei einer
Bedrohung versuchten zu verteidigen. Bei Speothos kam Maul-Aufreif3en aber auch bei
Unterlegenen wéahrend der aktiven Unterwerfung vor. Maul-Aufreif3en wurde entweder nur
von einem der beiden Waldhundindividuen gezeigt oder auch von beiden gleichzeitig, dabel
machte sich ein Tier kleiner as das andere.

Literaturangaben zum Maul-Aufreif3en bei C. lupus sind widerspriichlich. Nach Fox (1970,
1975hb:30) soll es gar nicht vorkommen, nach EISFELD (1966) und ZIMEN (1971:42) ist es sehr
selten und eine Abwehrgeste bei extremer Bedrangnis. Dass es auch im Rahmen der
vorliegenden Untersuchung einmal in einer Verteigdiungssituation beobachtet wurde, spricht
dafir, dass Maul-Aufreif3en bel C. lupus zumindest gelegentlich vorkommen kann.

Dass dem Drohen dienendes Maul-Aufreif3en bei Cuon vorkommt, wie es in der vorliegenden
Arbeit beobachtet wurde, zeigt auch Fox (1975b: Abb. 21) in einer Abbildung. Bei Lycaon
konnten KLEIMAN (1967) und BuITRON (1977) Maul-Aufreif3en nicht beobachten. KUHME
(1965a: Abb. 9) zeigt die Abbildung eines Tieres mit ,Beilintention”. Nach den oben
genannten Verhaltenskategorien handelt es sich dabei um Maul-AufreifRen und auch der
Situationszusammenhang, die Abwehr bettelnder Jungtiere, passt zu den Beobachtungen der
vorliegenden Arbeit, im Zuge derer Maul-Aufreif3en beim Verteidigungsdrohen festgestellt
wurde. Maul-Aufreif?en dient bel Speothos dem Drohen (KLEIMAN 1972, BIBEN 1983,
PORTON 1983) und ist, wie im Rahmen der vorliegenden Arbeit beobachtet werden konnte,
auch Bestandteil der Unterwerfung. Fox (1975b:21) zeigt das Foto eines Wadhundes beim
»Drohgahnen®. Obwohl der Situationszusammenhang anhand eines einzelnen Fotos nicht
deutlich wird, entspricht das Aussehen des , Drohgahnens® gut dem Maul-AufreiRen. Ob es
sich dabei um eine Unterwerfungsgeste oder tatsachlich um Drohen handelt, kann nicht mit
Sicherheit festgelegt werden.

Interessanterweise kommt Maul-Aufreifen bei  alen nicht-rudellebenden Canidenarten,
darunter auch die Ubrigen Canis-Arten, as typische Drohgeste vor (KLEIMAN 1967, 1972,
EisFELD 1966, BIBEN 1983, Fox 1970, 1975b:30, V. wulpes. TEMBROCK 1954). Dass das
Aufreifl3en des Maules bei C. lupus nicht bzw. nur sehr selten auftritt, bel allen anderen Arten
aber eine typische Verhaltensweise ist, deutet auf einen Verlust dieses Merkmals bei C. lupus
hin und wére eine Autapomorphie von C. lupus.

Lippen-Kirzen

Lippen-Kirzen konnte im Rahmen der vorliegenden Untersuchung nur bel  C. lupus
beobachtet werden (Abb. 13d).

Auler fur C.lupus ist Lippen-Kirzen auch von Cuon zum Drohen beschrieben worden
(Cuon: Fox 1984:74,97, C. lupus. Fox 1970, ZIMEN 1971:41). KLEIMAN (1967) schreibt, dass
es bel allen von ihr beobachteten Arten (darunter Speothos, Lycaon und C. lupus) vorkommt.
In einer detaillierteren Untersuchung Uber Speothos erwéhnt sie es allerdings nicht mehr als
vorkommend (KLEIMAN 1972) und auch DRUWA (1976) erwahnt es nicht. Fir Lycaon finden
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sich weder bel KUHME (1965a) und BUITRON (1977) Vermerke Uber das Kirzen der Lippen.
Daesbei diesen Arten auch wéahrend der vorliegenden Untersuchung nicht beobachtet werden
konnte, wird es als nicht vorkommend eingestuft.

Bel den nicht-rudellebenden Arten ist das Kirzen der Lippen ein Zeichen des selbstsicheren
Drohens und wurde bei einer Vielzahl von Arten beschrieben (KLEIMAN 1967, FOox 1970,
Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962: Abb. 17, Otocyon: NEL & BESTER 1983). Speothos und
Lycaon scheinen die einzigen Arten zu sein, bei denen Lippen-Kirzen nicht vorkommt.
Bedingt durch die einheitlich dunkle Farbung der Schnauzen beider Arten ist das Kirzen der
Lippen unaufféllig und hat moglicherweise an Bedeutung verloren. Sollte der Verlust dieser
Verhaltenswei se tatsachlich mit der Farbung der Schnauzen einhergegangen sein, wére es kein
Zeichen fUr ndhere Verwandtschaft beider Arten, da Speothos und Lycaon auf3er der dunklen
Schnauze ganzlich andere Fellfarbungen haben.

Zéhne-Blecken

Zahne-Blecken wurde nur bel C. lupus beim Drohen beobachtet (Abb. 13e), und zwar sowohl
bei unterlegenen al's auch bei dominanten Individuen, sowie bei beiden gleichzeitig.

Fur kaum einen anderen Gesichtsausdruck finden sich in der Literatur so viele verschiedene
Namen wie fur das Zahne-Blecken. Es findet sich z. B. Zdhne-Zeigen (DRUWA 1976, 1982),
Zahne-Hetschen (KUHME 1965a) oder im englischen Sprachgebrauch der Begriff , teeth-
baring”, was etwa Entbl63en der Zahne bedeutet (MACDONALD 1996). Aber auch beim Maul-
Aufreil3en werden die Zéhne entbl 63t oder gezeigt, so dass hier keine genaue Zuordnung der
Literaturangaben zu den Verhaltenskategorien der vorliegenden Untersuchung erfolgen kann.
Nur Literaturangaben, die ausdriicklich das vertikale Zusammenziehen der Lippen erwéhnen,
koénnen daher im Rahmen dieser Untersuchung berticksichtigt werden. Danach kommt das
Blecken der Zéhne bel Cuon (Fox 1975b:21), Lycaon (KLEIMAN 1967) und Speothos
(KLEIMAN 1967, 1972, Fox 1975b:21) nicht vor, sondern nur bei C. lupus, wo es sowohl dem
Angriffs- als auch dem Verteidigungsdrohen dient (KLEIMAN 1967, Fox 1975b:30, ZIMEN
1971:41), wie es auch hier beobachtet wurde.

Das Z&éhne-Blecken kommt bei anderen Canidenarten mit Ausnahme der Canis-Arten nicht
vor (KLEIMAN 1967, Fox 1970, FEDDERSEN-PETERSEN 1986). Da das Blecken der Zadhne
somit nur bei Canis auftritt, kann es als Autapomorphie dieser Gattung eingestuft werden.

3.1.4.3. Ohrenhaltung

Normale Ohrenhaltung

Im Gegensatz zur Schwanz- und Schnauzenhaltung lasst sich bei der Ohrenstellung kaum eine
normale Haltung definieren, da die Ohren fast ununterbrochen in Bewegung sind. In neutralen
Situationen werden die Ohren bei alen vier Arten der akustischen Orientierung dienend in
offener Haltung einzeln oder beide gleichzeitig nach vorn, seitlich oder nach hinten gedreht
(Abb. 13 aund c). Nur bei Speothos wurde keine Haltung nach hinten beobachtet (Tab. 7).
Die normale Ohrenstellung in neutralen Situationen wird in der Literatur selten beschrieben.
Eine detaillierte Darstellung findet sich fur C. lupus bel ZIMEN (1971:39-40). KUHME (1965a)
beschreibt, dass die Ohren von Lycaon meistens nach vorn getffnet sind. Die meisten anderen
Autoren beschranken sich auf die Ohrenstellungen in besonderen Situationen (z. B. KLEIMAN
1967, 1972, DRUWA 1976, 1982).

Da die Ohrenstellungen so variabel sind und hnliche Ohrenstellungen in den verschiedensten
Situationen auftreten, kénnen anhand der Ohrenstellungen im Rahmen der vorliegenden,
qualitativen Untersuchung kaum Hinweise auf Ahnlichkeiten zwischen bestimmten Arten
herausgearbeitet werden.
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Tab. 7. Die nach eigenen Beobachtungen und Literaturangaben typischerweise vorkommenden Ohrhaltungen bei
C.lupus, Cuon, Lycaon, Speothos und anderen Canidenarten. (+ vorkommend, — nicht vorkommend.
A: Angst/Flucht, D: Drohen/Angriff, F: Freundlich-Selbstsicher, |: Imponieren, J. Jagd/Zoofitterung, N: Neutral,
P: Pirschen, H: Harnen, U: Unterwerfung/Beschwichtigung. ?: Situationszusammenhang nicht eindeutig)

C. lupus Cuon Lycaon Speothos andere
Ohrenhaltung Caniden
Ohren vorn +N,D,I, +N,D,| +N,D,U,J,P +N,D +N,D
seitlich +N,D +N +N,D,P +N,D +D,U
hinten +N,A,H,D? | +N,D,UAH| +N,AHU -? +D,U
angelegt +U,D,AN +U,D,P +U,D,P,N? +U,D +A,U,H,D,N

Nach vorn gerichtete Ohrenhaltung

Bel alen untersuchten Arten kamen nach vorn gerichtete Ohren beim Drohen oder wéahrend
eines Angriffs vor. Auch beim Pirschen von Lycaon und beim Imponieren von C. lupus und
Cuon sind die Ohren nach vorn gerichtet. Im Gegensatz zu den anderen Arten konnte bei der
aktiven Unterwerfung von Lycaon beobachtet werden, dass die Ohren ebenfalls nach vorn
gerichtet sein konnen. Bei den anderen Arten sind die Ohren bei der aktiven Unterwerfung
typischerwel se nach hinten gerichtet oder angelegt.

Bel C. lupus werden die Ohren bei Interessse, ohne Angst (EISFELD 1966), bei Selbstsicherheit
und Dominanz (KLEIMAN 1967), bel der Orientierung, beim Fixieren und Imponieren (ZIMEN
1971:39-40) nach vorn gestellt. Bei Lycaon sind nach vorn gestellte Ohren ebenfalls ein
Zeichen fur Selbstsicherheit und Dominanz (KLEIMAN 1967), sie werden aber auch bel der
Verfolgunggagd auf Beute (KUHME 1965a), bei der Pirsch (BuiITRON 1977) und bel der
Anndherung von Adulten an Junge zum Vorwirgen von Futter nach vorn gestellt (BUITRON
1977). Dass auch das unterlegene Tier bel der Anndherung zur aktiven Unterwerfung und
wahrend der aktiven Unterwerfung die Ohren nach vorn stellt, wie in der vorliegenden
Untersuchung beobachtet, wird von diesen Autoren nicht erwdhnt. Den Ergebnissen der
vorliegenden Untersuchung entspricht, dass auch KLEIMAN (1967, 1972) bel Speothos nach
vorn gestellte Ohren bei Selbstsicherheit und zum Zeigen der Dominanz beschreibt.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden sind die nach vorn gerichteten Ohren ebenfalls ein
Zeichen fur Selbstsicherheit, Dominanz und Drohen, sowie neutrales Interesse (KLEIMAN
1967, Fox 1970, V. vulpes: TEMBROCK 1954).

Seitlich gerichtete Ohrenhaltung

In der vorliegenden Untersuchung wurde nur bei Soeothos beobachtet, dass die seitliche
Ohrenstellung auf3er in neutralen Situationen auch beim Drohen vorkommt.

Bei den von ihr untersuchten Arten, darunter C. lupus, Lycaon und Speothos, beobachtete
KLEIMAN (1967) seitlich gestellte Ohren bel Tieren im Zuge des selbstsicheren Angreifens.
ZIMEN (1971:39-40) beschreibt bei C. lupus seitlich gestellte Ohren bel der Orientierung, bei
leichter sozialer Unsicherheit in nicht aggressiven Situationen, sowie beim aktiven
Verteidigungsdrohen rangtieferer Tiere. BUITRON (1977) erwdhnt seitlich gestellte Ohren bei
Lycaon wahrend der Pirsch auf ein unterlegenes Rudel mitglied, was der Dominanzbehauptung
diente.

Seitlich gerichtete Ohren bei den nicht-rudellebenden Caniden konnen entweder im
Zusammenhang mit Unterwerfungen oder bel selbstsicheren Angriffen auftreten (KLEIMAN
1967, Fox 1975hb:31, Cerdocyon: BRADY 1979, GAUTHIER-PILTERS 1962). Da es sich bei
diesen beiden Situationen um sich ausschlief3ende Stimmungen handelt, kann von der
Ohrenhaltung alein nicht auf den Situationszusammenhang geschlossen werden.
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Nach hinten gerichtete Ohrenhaltung

Eine Stellung der Ohren nach hinten konnte bel C.lupus, Cuon und Lycaon wéhrend
Unterwerfungen und bei Angst oder Unsicherheit der Tiere beobachtet werden. Bei C. lupus
wurde es dreima beim Imponieren (Harnen und Scharren) und bei Lycaon einmal beim
Urinieren eines Riden im Stehen beobachtet. Bei C. lupus in Klein-Auheim wurde die
ranghtchste Wolfin einmal beobachtet, wie sie wahrend der aktiven Unterwerfung zweier
unterlegener Tiere die Ohren nach hinten stellte. Ob es sich dabei um ein Abwehrdrohen
handelte, war nicht festzustellen.

Nach hinten gestellte Ohren sind fur C. lupus bel der Unterwerfung (EISFELD 1966) und der
Orientierung (ZIMEN 1971:39-40) beschrieben worden. Die im Rahmen der vorliegenden
Untersuchung beobachteten nach hinten gestellten Ohren beim Verteidigungsdrohen passen
zu der Beschreibung KLEIMANS (1967), die angibt, dass die Ohren der Caniden beim
V erteidigungsdrohen typischerweise nach hinten gestellt werden.

Dass die Ohren bei C. lupus zum Imponieren nach hinten gestellt werden, ist nicht typisch
(ZIMEN 1971:40). Sowohl KUHME (1965a: Abb. 3) fur Lycaon, as auch Fox (1984: Abb. 6.1)
fr Cuon bilden einen markierenden Ruden ab, der die Ohren nach hinten stellt, wie es auch in
der vorliegenden Untersuchung an Cuon festgestellt werden konnte. Nach hinten gerichtete
Ohren werden von KLEIMAN (1967) als Zeichen des Verteidigungsdrohens erwéhnt. Da
KLEIMAN (1967) nicht explizit beschreibt, bei welchen Arten nach hinten gerichtete Ohren
vorkommen und nach hinten gerichtet Ohren bei Speothos in der vorliegenden Untersuchung
nicht beobachtet und auch von DRUwWA (1976) nicht beschrieben wurden, kommen nach
hinten gerichtete Ohren mdoglicherweise bei Speothos nicht vor.

Bel den anderen drei rudellebeden Arten sind nach hinten gerichtete Ohren in einer Vielzahl
von Situationen festgestellt worden. Bei Lycaon kommen sie bei der aktiven Unterwerfung,
bei Unsicherheit und wahrend der Flucht vor (BUITRON 1977). Ob nach hinten gestellte
Ohren, wie KLEIMAN (1967) schreibt, tatsdchlich auch beim Verteidigungsdrohen
vorkommen, erwdhnen weder KUHME (1965a) noch BUITRON (1977). Es ist daher fraglich,
inwieweit nach hinten gestellte Ohren bel Lycaon einen typischen Bestandteil des Drohens
darstellen.

Fur die nicht-rudellebenden Canidenarten hat KLEIMAN (1967) allgemein die nach hinten
gerichteten Ohren als ein Zeichen des defensiven Drohens beschrieben. Nach hinten gerichtete
Ohren kommen aber auch bei der aktiven oder passiven Unterwerfung vor (EISFELD 1966,
Fox 1970, Fennecus: GAUTHIER-PILTERS 1962, Otocyon: LAMPRECHT 1979, NEL & BESTER
1983).

Angelegte Ohrenhaltung

Angelegte, mehr oder weniger zusammengefaltete Ohren wurden bei allen Arten in
Unterwerfungssituationen beobachtet. Desweiteren wurden sie bei Lycaon und C. lupus beim
Verteidigungsdrohen, bei Cuon beim Angriffsdronen und bel Lycaon beim Pirschen
festgestellt.

Angelegte Ohren kommen bel alen vier Arten wadhrend Unterwerfungen vor (Speothos:
DRUWA 1976, KLEIMAN 1972, Lycaon: KUHME 1965a, Cuon: Fox 1984:74,97, C. lupus:
EISFELD 1966, SCHENKEL 1967, ZIMEN 1971:40). MACDONALD (1996) erwdhnt bei Speothos
ein Zuriickziehen der Ohren bel Unterwerfungen, wobei aber nicht mit Sicherheit zwischen
den Verhatenskategorien der nach hinten gestellten Ohren und angelegten Ohren
unterschieden werden kann. Bei Speothos werden die Ohren auch beim Drohen angelegt
(DRUWA 1982).

Wie auch in der vorliegenden Untersuchung festgestellt, werden die Ohren bei Lycaon
wahrend des Verteidigungsdrohens angelegt, sowie bei der Pirsch, beim Dazulegen, beim
Futtervorwirgen (was in den neutralen Bereich fallt) und beim Betteln (KUHME 19643,
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1965a), wobel letzteres in den Bereich der Unterwerfung fallt. Cuon legt die Ohren ebenfalls
bei der Pirsch an (JOHNSINGH 1982) und beim Drohen (Hoob 1895), wie es auch wahrend der
vorliegenden Untersuchung beobachtet wurde. Bei C. lupus schliefdlich sind eine ganze Reihe
von Situationen beschrieben worden, in denen die Ohren angelgt werden: beim Angriffs- und
Verteidigungsdrohen, bei Flucht, bel Unsicherheit (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:40), aber auch
beim Fressen, Harnen und Wéalzen (Fox 1970), wobel die drei zuletzt genannten Situationen
auch als sozial neutral eingestuft werden kénnen.

DRUWA (1976) beschreibt, wie es auch im Rahmen der vorliegenden Untersuchung
beobachtet werden konnte, dass Speothos in Unterwerfungssituationen die angelegten Ohren
rhythmisch auf und ab bewegt und dazu ebenfalls rhythmische Beschwichtigungslaute von
sich gibt. Da die Ohren auch beim Laufen schneller bewegt werden als z. B. der passiv auf
und ab wippende Schwanz, kann davon ausgegangen werden, dass die Ohren aktiv bewegt
werden. Es ware moglich, dass es sich dabei bei Speothos um eine gerichtete Ausdrucksgeste
handelt, die die Signale der aktiven Unterwerfung noch verstarkt.

Auch Lycaon kann seine gedffneten Ohren einzeln, alternierend oder gleichzeitig auf und ab
klappen (KUHME 1965a). Nach KUHME (1965a) handelt es sich dabei bel Lycaon aber um kein
bestimmtes Signal, da diese Ohrenbewegungen eher in neutralen Situationen vorkamen.

Bel Angst und Unterwerfung werden die Ohren von nicht-rudellebenden Caniden angelegt
gehalten (z. B. Alopex, Urocyon, V.wvulpes. TEMBROCK 1954, Fox 1970, Chrysocyon:
KLEIMAN 1972). Chrysocyon und V. vulpes scheinen gewissen Ausnahmen zu sein, da sie
auch beim Drohen und als Zeichen der Dominanz ihre Ohren anlegen (TEMBROCK 1954,
KLEIMAN 1972). Fox (1970) beobachtete, dass auch beim Fressen, Harnen oder Wazen die
Ohren einiger nicht-rudellebender Arten angelegt sind.

3.1.5. Diskussion zu den sozialen Ver haltensweisen

Die bei den vier untersuchten Arten nach eigenen Beobachtungen und Literaturangaben
vorkommenden sozialen Verhaltensweisen sind in einer Ubersichtstabelle (Tab. 8)
zusammengefasst dargestel|t.

3.1.5.1. Kontakte mit dem Kopf

Beschnuppern (neutral)

Bel alen vier Arten wurde Beschnuppern am Kopf (Abb. 14) und Rumpf beobachtet, wahrend
Beschnuppern am Schwanz nur bel C. lupus, Cuon und Speothos und nicht bei Lycaon
festgestel It wurde.

Beschnuppern ist eine neutrale Verhaltensweise (EISFELD 1966, ZIMEN 1982) und dient der
Aufnahme olfaktorischer Informationen, z. B. in Bezug auf ldentitdt, Geschlecht, sexuelle
Empfanglichkeit, letzte Nahrung oder letzten Aufenthaltsort (z.B. ZIMEN 1971:46,
MACDONALD 1985).

Beschnuppern am Schwanz scheint relativ selten zu sein, daes bel C. lupus und Cuon nicht in
allen Rudeln beobachtet werden konnte. Wahrend einer langeren Beobachtungszeit wirde es
vielleicht auch bel Lycaon festgestellt werden kdnnen. Es ist umstritten, ob Cuon, Lycaon und
Soeothos, genau wie C.lupus, eine Violdrise im oberen Drittel der Schwanzoberseite
besitzen. Fur Cuon wurde sie postuliert (Fox 1984:98). Bei Lycaon wurde sie von SCHAFFER
(1940 nach Ewer 1998) nicht gefunden. Fir Speothos gibt es widersprichliche Angaben
darliber, ob sie vorkommt (LANGGUTH 1969) oder nicht (DRUWA 1976:222, 1982, KLEIMAN
1972).
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Allerdings zogen LANGGUTH, DRUWA und KLEIMAN ihre Schlussfolgerungen Uber das
Vorhandensein der Violdrise nur nach &uf3eren optischen Merkmalen und flhrten keine
histologische Untersuchungen durch. Es ist daher anhand der genannten Literatur keine
endglltige Aussage Uber das Vorhandensein der Violdrise bei Speothos moglich. Sollte
Lycaon die Violdrise tatsachlich als einziger Wildcanide nicht besitzen, wie es SCHAFFER
(1940 nach EWER 1998) beschreibt, [age hier eine wichtige Autapomorphie von Lycaon vor.
Allgemein tritt Beschnuppern auch bel den nicht-rudellebenden Arten in neutralen Situationen
auf (TEMBROCK 1954, EISFELD 1966, KLEIMAN 1972, ALTMANN 1972, BIBEN 1983).
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Abb. 14. Beschnuppern dient der olfaktorischen Informationsaufnahme. Hier beschnuppert ein Wolf (grau) einen
vor ihm stehenden Partner (schwarz) im Schnauzenbereich. Zum Beschnuppern kann, muss aber nicht immer,
Kontakt aufgenommen werden (C. lupusim Tierpark Klein-Auheim)

Fell-Belecken (neutral)

Bei C. lupus, Cuon, und Lycaon konnte Fell-Belecken in neutralen Situationen beobachtet
werden, z. B. beim Belecken offener Wunden bel anderen Individuen. Bel Speothos dagegen
wurde Fell-Belecken nicht festgestellt.

Bel C. lupus (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:46), Cuon (DAVIDAR 1973) und Lycaon (KUHME
1964b, 1965a) kommt Fell-Belecken in verschiedensten Situationen vor. Es ist eine
freundliche Geste, die Zuneigung ausdiickt (KUHME 1965a, EISFELD 1966), und auch andere
Autoren (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:46, KUHME 1965a) stellten Fell-Belecken als neutrale
Verhaltensweise, z. B. zum Lecken offener Wunden, fest. DRUWA (1976:222, 232) konnte,
genau wie in der vorliegenden Untersuchung, kein Belecken des Korpers bei Speothos
beobachten und auch MACDONALD (1996) listet es nicht als Kontaktverhalten auf. Ob Fell-
Belecken bei Speothos wirklich fehlt, oder warum es fehlen kénnte, kann nach den bisherigen
Untersuchungsergebnissen nicht geklart werden. Gerade in der Pflege von Wunden, die ein
Individuum selber nicht durch Belecken sdubern kann, koénnte Belecken durch andere
Individuen auf3erst wichtig sein. Es ist daher kaum vorstellbar, dass Fell-Belecken bei
Soeothos Uberhaupt nicht vorkommt.

Auch bel nicht-rudellebenden Caniden kommt Fell-Belecken in freundlichen oder neutralen
Situationen vor, wie bei ener BegriRung zwischen Paarpartnern oder in der Ranz
(Cerdocyon: BRADY 1979, Chrysocyon: ALTMANN 1972, KLEIMAN 1972, BARTMANN &
NORDHOFF 1984, Otocyon: LAMPRECHT: 1979, V. wulpes. TEMBROCK 1957, Urocyon: FOX
1970).
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Tab. 8. Sozidle Verhatensweisen von C. lupus, Cuon, Lycaon, Speothos und den Ubrigen Canidenarten nach
eigenen Beobachtugen und Literaturangaben. (+ vorkommend, — nicht vorkommend, Situationen: a: aggressive,
f: freundlich, n: neutral, rr/d: rangrelevant und Zeichen fir Dominanz, rr/u: rangrelevant und Zeichen fir
Unterlegenheit, v: verschieden, z: Zeremonie, ( ): Situation nicht bel allen Arten vorkomment, ?: unbekannt bzw.
Zuordnung und Kategorisierung nicht gesichert.)

andere
Verhaltensweisen Situation | C.lupus| Cuon Lycaon | Speothos| Caniden
Kontakte mit dem K opf
Beschnuppern n + + + + +
Fell-Belecken n + + + — +
Schnauze-ins-Fell-Stol3en n + + + + +
Schnauze-an-Schnauze-Stofen v + + + + +
Schnauze-Belecken rr/u + + + - +
Schnauze-Beil3en v + + + + +
Ano-Genitalreg.- Beschnuppern n + + + + +
BeilRen a, (f) + + + + +
Schnappen in die Luft a + + + + +
K orperkontakte
Bepfoteln f + + + + +
Pfote-Auflegen % + + + + ?
Kopf-Auflegen f + + + + ?
Anschmiegen f + + + + +/—
Unterkriechen rr/u - + + + +
Stehen vor einem Liegenden % + + + + ?
Stehen Uber einem Liegenden rr/d, (n) + + + + +
Liegen vor einem Liegenden rriu, f, (2) + + + + ?
Liegen Uber einem Liegenden f — — + — ?
Kontaktliegen n — — + + +/—
Aufreiten % + + + — +
Abdrangen % +(?) — + — ?
Rempeln a + + + + +
Ringen % + + + — +
| Einfache Verhaltensweisen ohne K ontakt
GrofRwerden rr/d + + - + +
Kleinwerden rr/u + + + + +
Verjagen rr/d + + + + +
Pirschen v + + + + ?
Weichen rr/u + + + + ?
Nicht-Weichen v - + - - ?
Waélzen Vv + + + — +/—
Hupfen vor dem Partner rr/d - + - - —
Anstarren rr/d + + + + +
Komplexe Verhaltensweisen
Aktive Unterwerfung rrfu + + + + +
Passive Unterwerfung rr/u + + + + +
Unterwerfung rr/u + + +
Imponieren rr/d + + — — +/—7?
Aggressives Verhalten a + +
Zeremonie z + + + + —
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Schnauze-ins-Fell-StolRen (neutral)

Diese Verhatensweise wurde nur in einem Rudel von Lycaon beobachtet.

Bel den anderen drei Arten wurde Schnauze-ins-Fell-Stof3en im Rahmen der vorliegenden
Beobachtungen nicht festgestellt, soll aber bel alen Arten vorkommen (C. lupus: EISFELD
1966, Cuon: PAULRAJ et al. 1992, JOHNSINGH 1979 in Fox 1984:101, Lycaon: KUHME 1965a,
Soeothos: MACDONALD 1996). Schnauze-ins-Fell-StoRen kann neutral sein und wie
Beschnuppern der Orientierung dienen (ZIMEN 1971:46). Es kann aber auch eine freundliche
Aufforderungsgeste sein, z. B. vom Riden gegeniiber dem Weibchen, um es fir eine Paarung
in den Stand zu bringen (EISFELD 1966, PAULRAJ et al. 1992). Auch bei anderen Canidenarten,
wie z. B. Alopex (EISFELD 1966, Fox 1970), Chrysocyon (BARTMANN & NORDHOFF 1984),
Nyctereutes (SEITz 1955) und V. vulpes (Fox 1970) kommt es in freundlichen Situationen mit
Aufforderungscharakter vor.

Schnauze-an-Schnauze-Stol3en (verschieden)

Schnauze-an-Schnauze-Stol3en wurde bei alen vier untersuchten Arten beobachtet.

Ein Anstof3en mit der eigenen Schnauze an die Schnauze des Partners dient bel neutraler
Stimmung der sozialen Kontaktaufnahme (C. lupus: ZIMEN 1971:46) und als BegriRungsgeste
(Cuon, Lycaon, Speothos. DRUwWA 1976:235). Nach DRUwA (1976:179) hat die
Schnauzenbegriiung bei Speothos dariiber hinaus beschwichtigende Funktion. Desweiteren
wird Schnauze-an-Schnauze-Stol3en insbesondere von Jungtieren, aber auch von Adulten,
beim Betteln um Futter ausgefihrt (Cuon: DAVIDAR 1974, Lycaon: KUHME 1964b, 19653,
Soeothos: DRUWA 1976:187). Als ein Verhaltenselement von Zeremonien oder bel der aktiven
oder passiven Unterwerfung kommt Schnauze-an-Schnauze-Stof3en ebenfalls bel alen vier
Arten vor (C. lupus. SCHENKEL 1948, ZIMEN 1971:50, Cuon: KELLER 1973, Lycaon: KUHME
1965a, Speothos: KLEIMAN 1967, MACDONALD 1996). Da Schnauze-an-Schnauze-Stof3en
sowohl in neutralen Situationen als auch bei der aktiven Unterwerfung vorkommt und in
Zeremonien sowohl von dominanten als auch unterlegenen Tieren ausgefihrt werden kann,
werden die Situationen, in denen es typischerweise vorkommt, al's verschieden eingestuft.
Auch bel den nicht-rudellebenden Canidenarten kommt diese Verhaltensweise sowohl bei der
aktiven Unterwerfung (KLEIMAN 1967) a's auch bei freundlichen Begrtf3ungen vor (Otocyon:
LAMPRECHT 1979, NEL & BESTER 1983).

Schnauze-Belecken (rangrelevant, Verhaltensweise des unterlegenen Tieres)

Diese Verhaltensweise wurde bel C. lupus, Cuon und Lycaon in jeweils alen untersuchten
Rudeln beobachtet (Abb. 15), nicht aber bei Speothos festgestellt.

Schnauze-Belecken ist sowohl bel Jungtieren als auch bei Adulten ein Bestandteil des
Bettelns um Futter (C. lupus: ZIMEN 1971:81, MECH 1998:76,127, Cuon: OSMANN 1997,
Lycaon: KUHME 1965a). Auch as Unterwerfungsgeste, als Teil der aktiven Unterwerfung
oder einer Zeremonie kommt es vor (C. lupus: SCHENKEL 1967, Fox 1970, ZIMEN 1971:49,
Cuon: DAVIDAR 1973, VENKATARAMAN 1998, Lycaon: KUHME 1964b, 19654a). Fur Speothos
sind die Literaturangaben zum Belecken der Schnauze widerspriichlich. Nach DRUwA
(1976:224) kommt es nicht vor, aber KLEIMAN (1967) beschreibt es als Bestandteil der
aktiven Unterwerfung aler von ihr beobachteten Caniden, was Speothos einschlief3en wirde.
In einer spateren, detaillierteren Studie Uber Speothos erwahnt es KLEIMAN (1972) allerdings
nicht. Da Schnauze-Belecken auch im Rahmen der vorliegenden Untersuchung bei Speothos
weder als einzelne Verhaltensweise noch im Zusammenhang mit der aktiven Unterwerfung
beobachtet wurde, scheint es bei Speothos nicht vorzukommen.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden ist es Bestandteil der aktiven Unterwerfung (KLEIMAN
1967).
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Schnauze-BeiRen (verschieden)

Schnauze-BeifRen wurde bei C. lupus, Cuon und Lycaon sowohl in freundlichen als auch
aggressiven Situationen beobachtet, nicht aber bei Spoeothos. Bel C. lupus, Cuon und Lycaon
konnte dabei auch die Variante festgestellt werden, bel der die Schnauze des Partners ganz
umfasst wird.

Von DRUWA (1976:124ff, 227) und MACDONALD (1996) wird Schnauze-Beif3en fir Speothos
beschrieben und daher als vorkommend eingestuft.

Ein Umfassen der Schnauze ist von C. lupus bekannt (ZIMEN 1971:57). Fir Lycaon ist Beil3en
in die Mundwinkel beim Betteln, nicht aber das Umfassen der Schnauze beschrieben worden
(KUHME 1965a), obwohl es vorkommen kann, wie in der vorliegenden Untersuchung
festgestel It werden konnte.

Von oben ber die Schnauze beif3en und dabei die Schnauze des Partners umfassen, kommt
sowohl in aggressiven wie freundlichen Situationen nach eigenen Beobachtugen wie
Literaturangaben bei C. lupus, Cuon und Speothos vor (C.lupus. EISFELD 1966, ZIMEN
1971:57, Speothos: DRUwWA 1976:222, 1982). Bel Lycaon wurde es dagegen in der
vorliegenden Arbeit nur in freundlichen Situationen beobachtet.

Beim aggressiven Beil3en lber die Schnauze kommt es nie zu Verletzungen, da eine deutliche
Beithemmung besteht (ZIMEN 1971:52,57). In freundlichen Situationen kommt Schnauze-
Beil3en bel Begriungen (C. lupus, Speothos: DRUWA 1976:222) und als Bestandteil von
Zeremonien sowie as Teil der aktiven Unterwerfung vor (SCHENKEL 1967, ZIMEN 1971:57,
eigene Beobachtungen). MACDONALD (1996) beobachtete bel Speothos, dass das Alpha-Paar
haufiger Uber die Schnauze gebissen wurde, als dass die Alpha-Tiere andere Individuen Gber
die Schnauze bissen. Demnach wére das Schnauze-Beiflen bel Speothos eher eine
Unterwerfungsgeste. ZIMEN (1971:171) dagegen erwahnt es bei C.lupus as typische
Verhaltensweise der Rangdemonstration, also einer dominanten Geste, obwohl es auch als
Unterwerfungsgeste vorkommen kann (ZIMEN 1971:57). Da das Schnauze-Beil3en sowohl von
dominanten als auch von unterlegenen Tieren ausgefiihrt werden kann, 1&sst sich aus dem
Vorkommen dieser Verhaltensweise zwischen zwel Individuen kein Hinwels auf das
Dominanzverhéltnis dieser beiden Tiere ableiten (vgl. VAN HOOFF & WENSING 1987).

Von Cerdocyon und V. wulpes ist freundliches gegenseitiges Schnauze-Beif3en zwischen
Paarpartnern bekannt (BRADY 1979, TEMBROCK 1954). Bei anderen Caniden ist Schnauze-
Beillen auch in aggressiven Situationen beschreiben worden (Alopex: EISFELD 1966,
Cerdocyon: BRADY 1979) oder kommt beim Abwehren von Jungtieren vor, wenn diese zu
aufdringlich werden (Cerdocyon: BRADY 1978, 1979, Chrysocyon: BARTMANN & NORDHOFF
1984). Im Vergleich zu den anderen Canidenarten ist es besonders bemerkenswert, dass nur
bei Lycaon Schnauze-Beil3en nicht in aggressiven Situationen vorkommt.

Ano-Genitalregion-Beschnuppern (neutral)

Beschnuppern der Ano-Genitalregion konnte bei allen Rudeln beobachtet werden (Abb. 16).
Belecken der Ano-Genitalregion wurde bei allen Arten, nicht aber bel allen Rudeln einer Art
festgestellt. Ein Beknabbern der Ano-Genitalregion wurde nur bei Speothos und bei Lycaon in
Dortmund 1996 beobachtet. Beschnuppern, Belecken und Beknabbern der Ano-Genitalregion
trat in neutralen Situationen auf.

Fur C.lupus ist Beschnuppern und Belecken am Genitale als neutrale Verhatensweise
bekannt und wird von alen Tieren gegenseitig ausgefiihrt (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:47).
Das Vorkommen in neutralen Situationen bel den anderen drei Arten deutet ebenfalls auf eine
neutrale Verhaltensweise hin. Nur rangtiefe unsichere Tiere entziehen ihre Analregion durch
Einklemmen des Schwanzes (SCHENKEL 1948, BUITRON 1977:19). Wahrend der Ranz wird
besonders haufig am Genitale des Weibchens geschnuppert und geleckt (C. lupus: EISFELD
1966, ZIMEN 1971:241, Cuon: DAVIDAR 1973, PAULRAJ eta. 1992, Speothos. DRUWA
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1976:226). Belecken und Beknabbern der Ano-Genitalregion istals Verhaltensweisen héherer
Intensitét vermutlich seltener als Beschnuppern und tritt eher wahrend besonderer Situationen
auf, wie z. B. in der Paarungszeit. Es ist vermutlich nur durch die relativ kurze
Beobachtungszeit bedingt, dass Belecken und Beknabbern nicht in allen Rudeln beobachtet
wurden.

Beschnuppern der Ano-Genitalregion kommt auch bei nicht-rudellebenden Caniden vor und
wird wahrend der Ranz oder um die Geburt herum besonders intensiv durchgefihrt (EISFELD
1966, Cerdocyon: BRADY 1979, BIBEN 1983, Chrysocyon: KLEIMAN 1972, BARTMANN &
NORDHOFF 1984, Otocyon: NEL & BESTER 1983, V. vulpes: TEMBROCK 1957).

Abb. 15. Schnauze-Belecken ist bei Cuon, wie auch bei C. lupus und Lycaon, typischer Bestandteil der aktiven
Unterwerfung. Hier unterwirft sich das rechte Individuum vor dem sitzenden linken Indviduum (vgl. auch
Abb. 22) (Cuon im Zoo Duisburg)

Abb. 16. Beschnuppern der Ano-Genitalregion wird wahrend der Paarungszeit besonders intensiv von hinter dem
Weibchen stehenden Riiden ausgefiihrt (Lycaon im Zoo Dortmund).
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BeifRen (aggressiv, freundlich)

Beil3en wurde in allen Rudeln aller Arten beobachtet und kommt in aggressiven Situationen
vor. Bel Lycaon wurde in allen beobachteten Rudeln auch zértliches Beil3en (Beknabbern) des
Kopfes insbesondere hinter dem Ohr festgestellt, das bei anderen Arten nicht festgestellt
werden konnte.

Die Starke, mit der Caniden zubeif3en konnen, reicht von zértlichem Umfassen Uber
gehemmite kurze Bisse bis zu ernstem, schadenzufligendem Zupacken. Entsprechend grof3 ist
auch das Situationsspektrum, in dem Beil3en auftritt: von zartlich-freundlich bis zum eventuell
tédlichen Ernstkampf (C. lupus: EISFELD 1966, ZIMEN 1971, Cuon: LubwiG & LubwiG 2000,
Lycaon: KUHME 1965a, BUITRON 1977, Speothos. DRUWA 1976:118ff, MACDONALD 1996).
Bel C. lupus ist Beil?en neben Drohen und Imponieren das wichtigste Element aggressiver
Auseinandersetzungen (ZIMEN 1971:52) und auch bei Speothos ist es die haufigste aggressive
Aktivitét (MACDONALD 1996).

BeilRen ist auch von nicht-rudellebenden Caniden aus aggressiven Situationen bekannt
(Alopex: EISFeLD 1966, Cerdocyon: BIBEN 1983, BRADY 1979, Chrysocyon: KLEIMAN 1972,
BIBEN 1983, Nyctereutes: SEiTz 1955, Otocyon: LAMPRECHT 1979, NEL & BESTER 1983).

Schnappen in die Luft (aggressiv)

Schnappen wurde bei allen untersuchten Arten und jeweils alen Rudeln (mit Ausnahme von
Lycaon in Dortmund 1996) in aggressiven Auseinandersetzungen beobachtet.

In aggressiven Situationen dient Schnappen der Abwehr und V erteidigung sowie zum Drohen
(KLEIMAN 1967, C. lupus: EISFELD 1966, Fox 1970, ZIMEN 1971:52,68, ALTMANN 19743,
Cuon: DAVIDAR 1975, Fox 1984.77, Lycaon: KUHME 1965a, BUITRON 1977, Speothos:
DRUWA 1976:68). Dass Schnappen bei Lycaon in Dortmund 1996 nicht beobachtet wurde,
beruht vermutlich auf der zufélligen Verteilung der Beobachtungszeiten und ware somit kein
besonderer Unterschied zwischen den Rudeln. Auch bei den anderen Canidenarten ist
Schnappen eine typische Verteidigungsgeste (KLEIMAN 1967, DRUWA 1976:238).

3.1.5.2. Korperkontakte

Bepfoteln (freundlich)

Diese Verhaltensweise wurde bei allen vier Arten in freundlichen Situationen beobachtet.
Beim Bepfoteln handelt es sich um eine freundliche Kontaktaufnahme. Es kann Bestandteil
der aktiven Unterwerfung sein, kann aber eventuell bel freundlicher Stimmung auch wahrend
einer passiven Unterwerfung vom unterlegenen Tier ausgefuhrt werden (C. lupus: SCHENKEL
1948, ZIMEN 197149, Speothos. MACDONALD 1996, DRUWA 1977).

Auch bel anderen nicht-rudellebenden Caniden kommt Bepfételn zwischen miteinander
vertrauten Tieren in freundlichen Situationen vor (EISFELD 1966, Cerdocyon: BIBEN 1983,
Chrysocyon: BIBEN 1983, Otocyon: LAMPRECHT 1979, V. vulpes. TEMBROCK 1957, Urocyon:
Fox 1970).

Pfote-Auflegen (verschieden)

Das Auflegen der Pfote auf den Ricken des Partners wurde bei allen vier Arten beobachtet.
Die Situationen waren dabel unterschiedlich. Bel alen vier untersuchten Arten kam es in
Situationen mit freundlichem Charakter vor, z. B. ds Andeutung des Aufreitens vom Ruden auf
das Weibchen. Bel C. lupus wurde es aul3erdem in neutralen Situationen, z. B. beim Aufrichten
zum Heulen, und in rangrelevanten Interaktionen beim dominanten Tier beobachtet.

Zumindest bei C. lupus ist Pfote-Auflegen eine Uberlegenheitsdemonstration des ranghtheren
Individuums und damit Bestandteill rangrelevanter Situationen und des Imponierens
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(SCHENKEL 1948, ZIMEN 1971:65). Es kann aber auch in neutralen Situationen vorkommen
und ist damit nicht streng an rangrelevante Situationen gebunden. Als angedeutetes Aufreiten
zwischen Mannchen und Weibchen hat es ebenfalls keine rangrelevante Bedeutung, sondern
ist eine neutrale oder freundliche Aufforderungsgeste.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden wurde Pfote-Auflegen, soweit der Autorin der
vorliegenden Arbeit bekannt, nicht beschrieben.

Kopf-Auflegen (freundlich)

Das Auflegen des Kopfes auf den Riicken des Partners wurde bei C. lupus, Cuon und Lycaon
in freundlichen Situationen, bei C. lupus und Lycaon auch als Paarungsaufforderung, und bei
Lycaon und Speothos beim Kontaktliegen beobachtet.

Kopf-Auflegen kommt bel Speothos auf3er beim Kontaktliegen auch als Aufforderung zur
Paarung vor (DRUWA 1976:146, 1982). Aul3er bel Lycaon und Speothos kann K opf-Auflegen
auch bei C.lupus und Cuon wéhrend des nur selten vorkommenden Ruhens in Kontakt
beobachtet werden (SoMMER 1990). Beim Ruhen in Kontakt kann es auch bei anderen
Canidenarten vorkommen (V. vulpes. TEMBROCK 1957). Inwieweit Kopf-Auflegen bei den
nicht-rudellebenden Canidenarten auch in freundlichen und neutralen Situationen vorkommt,
wird in der der Autorin der vorliegenden Arbeit bekannten Literatur nicht erwahnt.

Anschmiegen (freundlich)

Anschmiegen wurde bei allen vier untersuchten Arten in freundlichen Situationen beobachtet.

Dass Anschmiegen bel C. lupus, Cuon und Lycaon im Verlauf von Zeremonien und in anderen
freundlichen Situationen vorkommt, findet sich auch in der Literatur (KUHME 1964b, 19653,
JOHNSINGH 1979 in Fox 1984:101, EisFeLD 1966, ZIMEN 1971:48). Nach DRUWA (1976:222) <ol
»Sich-aneinander-Reiben” nur bel C. lupus as Kontaktgeste vorkommen und weder bel Speothos
noch den anderen Arten auftreten. Vermutlich handelt es sich hier um einen definitionsbedingten
Widerspruch, da Anschmiegen im Rahmen der vorliegenden Arbeit bei alen vier Arten beobachtet
und auch fir Cuon und Lycaon in der Literatur beschrieben wurde.

Bel Chrysocyon (KLEIMAN 1972) und anderen Canis-Arten (EISFELD 1966) wurde ebenfalls
Anschmiegen in freundlichen Situationen beobachtet. Bei Otocyon wurde ausdriicklich kein
sogenanntes ,, contact-circling” beobachtet (NEL & BESTER 1983), was dem Anschmiegen
entsprechen konnte. Damit scheint Anschmiegen nicht bei allen anderen Canidenarten
vorzukommen.

Unterkriechen (rangrelevant, Verhaltenswei se des unterlegenen Tieres)

Unterkriechen wurde bei Cuon, Lycaon und Speothos beobachtet, nicht aber bei C. lupus.

Die Situationen, in denen Unterkriechen auftrat, waren rangrelevante Interaktionen, bei denen
das ausfuhrende Tier sich deutlich kleiner machte und vor dem Unterkriechen andere
Elemente der aktiven Unterwerfung, wie z. B. Schnauze-Belecken, zeigte. Es wird vermutlich
nur wahrend besonders intensiv ausgefhrten aktiven Unterwerfungen gezeigt.

Aus der Literatur ist Unterkriechen von Cuon und Lycaon auch im Rahmen von Begr3ungen
und beim Futterbetteln zwischen Adulten bekannt (KUHME 1964b, DAVIDAR 1974), was einer
dhnlichen Situation wie der aktiven Unterwerfung entspricht. Beachtenswert ist, dass
Unterkriechen weder von SCHENKEL (1948) noch von ZIMEN (1971) als Bestandteil der
aktiven Unterwerfung von C. lupus erwahnt wird und auch in der vorliegenden Untersuchung
nicht festgestellt werden konnte.

Bel Cerdocyon als nicht-rudellebendem Caniden tritt Unterkriechen ebenfalls bel aktiven
Unterwerfungen auf (BRADY 1979). Ob das Fehlen des Unterkriechens bei C. lupus ein
sekundérer Verlust und damit eine Autapomorphie von C. lupus ist, muss bis zum Vergleich
weiterer Canidenarten in Hinblick auf dieses Merkmal offen bleiben.
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Stehen vor einem Liegenden (verschieden)

Das Stehen vor einem liegenden Partner wurde bel alen vier Arten beobachtet. Dabel gab es
verschiedene Varianten, in denen das liegende Tier entweder auf dem Bauch, auf dem Ricken oder
der Seite lag. Wahrend bei C. lupus, Cuon und Lycaon dle drei Varianten beobachtet werden
konnten, wurden bei Speothos nur liegende Partner in Ricken- und Seitenlage, nicht aber in
Bauchlage, festgestellt. Stehen vor einem Liegenden kommt entweder dadurch zustande, dass sich
ein Individuum vor ein bereits liegendes Tier stellt oder aber, indem sich ein Tier vor ein stehendes
Individuum legt. Stellt sich ein Tier vor ein liegendes, kann das Bestandteil einer rangrelevanten
Interaktion sein, es kommt jedoch auch in neutralen Situationen vor. Der Situationszusammenhang
lésst sch nur aus weteren Verhdtensweisen erschliefen, z. B. Beschnuppern in neutralen
Situationen oder Schwanzeinklemmen des Liegenden in rangrelevanten Situationen. Legt sich ein
Tier dagegen vor ein Stehendes, handdlt es sich im Allgemeinen um eine Element der aktiven
Unterwerfung, da das dazukommende und sich niederlegende Tier dabel Kontakt zur Schnauze des
Stehenden sucht, z. B. zum Schnauze-Belecken oder Schnauze-an-Schnauze-Stof3en. Fir C. lupus
beschreibt ZIMEN (1971:51), dass sich auch ranghohe Tiere in der Néhe eines Partners auf den
Ruicken legen konnen, und den Partner so zum Beschnuppern der Ano-Genitalregion auffordern.
Dieses Verhadten wurde im Rahmen der vorliegenen Untersuchung nicht beobachtet, zeigt aber,
dass Stehen vor einem Liegenden nur im Zusammenhang mit anderen Verhatensweisen as
rangrelevant gedeutet werden kann. Bel den nicht-rudellebenden Caniden wird Stehen vor einem
Liegenden as sozide Verhatensweise in der der Autorin dieser Arbeit bekannten Literatur nicht
erwahnt.

Stehen Uber einem Liegenden (rangrelevant, Verhaltensweise des dominanten Tieres oder
neutral)

Das Stehen Uber einem liegenden Tier wurde bei allen vier Arten beobachtet. Bei C. lupus,
Lycaon und Speothos lag das liegende Tier dabei in Bauch-, Ricken- oder Seitenlage
(Abb. 17), bei Cuon wurde dabei vom liegenden Tier nur Riickenlage festgestellt.

Zeigt das liegende Tier Rickenlage oder Seitenlage, handelt es sich um en typisches
Elemente der passiven Unterwerfung oder anderer rangrelevanter Interaktionen mit
eindeutiger Rangzuordnung, wobei das dominante Tier Uber dem unterlegenen steht
(KLEIMAN 1967, C.lupus. SCHENKEL 1948, ZIMEN 1971:51, Speothos: KLEIMAN 1972,
DRUWA 1976:119ff, BIBEN 1983, MACDONALD 1996). Eine besondere und seltene Variante,
die im Rahmen der vorliegenden Untersuchung nicht beobachtet werden konnte, beschreiben
ZIMEN (1971:47) und MEeCH (2001) fur C. lupus. Dabei stellt sich ein Individuum Uber ein
liegendes, ruhendes Tier und fordert so das liegende Tier zum Beschnuppern der Genitalien
auf. Stehen Uber einem Liegenden kommt daher in seltenen Fallen auch in neutralen
Situationen vor (ZIMEN 1971:47). Nach MEcH (2001) kommt diese Variante vor allem
zwischen den fortpflanzungsaktiven Tieren vor und dient dazu, den liegenden Wolf Uber den
Reproduktionsstatus des Stehenden zu informieren.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden ist das Stehen tiber einem liegenden Partner ein Zeichen
fur Dominanz (KLEIMAN 1967).

Liegen vor einem Liegenden (rangrelevant, Verhaltensweise des unterlegenen Tieres; auch
freundlich oder als Zeremonie)

Dasssich ein Tier vor en bereits liegendes anderes Individuum legt, wurde bei alen vier Artenim
Rahmen von soziden Verhdtensweisen und damit nicht als Kontaktliegen beobachtet. Bel alen
vier Arten konnte beobachtet werden, wie sch ein unterlegenes Tier wahrend der aktiven
Unterwerfung vor ein liegendes dominantes Tier legte. Der Situationszusammenhang war durch
die Anndherung, das Kleinerwerden und Verhatensweisen wie Schnauze-an-Schnauze-Stof3en
oder Schnauze-Beecken eindeutig einzuordnen.
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Sowohl bei Lycaon als auch bei Cuon konnte Liegen vor einem Liegenden auch in
freundlichen Situationen beobachtet werden. Bei Lycaon wurde es nur in Minchen und nur
zwischen den Alpha-Tieren beobachtet, wobel es sich hier um eine zértliche Verhaltensweise
im Rahmen der Paarungszeit handelte. Bel Cuon in Dortmund konnte beobachtet werden, dass
sich verschiedene Individuen, auch mehrere gleichzeitig, fur ein bis zwel Minuten zértlich im
Liegen aneinander schmiegten. (Andeutungsweise wurde dieses Verhaten auch beim
Duisburger Alpha-Ruden beobachtet, der sich mehrmals in Kontakt (2x) oder unmittelbare
Nahe (7x) neben das stehende Weibchen legte. Das Weibchen legte sich allerdings nie dazu,
wodurch es nicht zu dem in Dortmund beobachteten gegenseitigen Anschmiegen kam.) Bel
Cuon in Dortmund schien Liegen vor einem Liegenden eine grofRe Anziehungskraft auf
weitere Individuen auszutiben, da andere Tiere schnell dazu kamen und sich in einigen Félen
auch dazulegten. Liegen vor einem Liegendem hétte damit auch den Charakter einer
Zeremonie (Abb. 18). Auch JOHNSINGH (1979 in Fox 1984:101) beschreibt fir Cuon
gemeinsames Liegen as Bestandteil sozialer Rituale, was den Beobachtungen der
vorliegenden Arbeit entspricht. Das Liegen vor einem Liegendem scheint eine fir Cuon
besonders typische Verhaltensweise zu sein.

Soweit der Autorin der vorliegenden Arbeit bekannt, ist Liegen vor einem Liegenden als
soziale Verhaltensweise bei nicht-rudellebenden Canidenarten nicht beschrieben.

Liegen Uber einem Liegenden (freundlich)

Diese Verhaltensweise wurde nur bei C. lupus und Lycaon beobachtet. Bel C. lupus in Klein-
Auheim wurde es einmal in rangrel evantem Zusammenhang beobachtet, da bei einer passiven
Unterwerfung der Ranghohere den Rangtieferen niederdriickte. Hierbel handelt es sich
vermutlich nicht um eine typischerweise vorkommende Situation, sondern eher um eine
Haltung, die zufallig im Kampf zustande kam. Bei Lycaon in Minchen kam es zwischen
Paarungen vor, wenn das Weibchen nicht aufstand und das Mannchen im Liegen aufzureiten
versuchte. Diese Situation ware al's freundlich-sexuelle einzustufen.

In der der Autorin der vorliegenden Untersuchung bekannten Literatur wurde Liegen Uber
einem Liegendem fir die nicht-rudellebenden Caniden as soziale Verhaltensweise nicht
erwahnt.

Kontaktliegen (neutral)

Kontaktliegen wurde bel Lycaon und Speothos beim Ruhen festgestellt (Abb. 19). Bei
C. lupus und Cuon konnte es wahrend des Ruhens nicht beobachtet werden. Dass Cuon in
kurzen sozialen Interaktionen mit Korperkontakt zusammenliegen kann, wird hier nicht
berticksichtigt, sondern wird unter der Kategorie Liegen vor einem Liegenden diskutiert.
Soeothos und Lycaon ruhen typischerweise in engem Korperkontakt zueinander (KLEIMAN
1967, 1972, DRUWA 1976:127ff, BUITRON 1977, KUHME 1965a, SOMMER 1990), C. lupus
dagegen als Adulter nicht (EISFELD 1966, KLEIMAN 1967, ZIMEN 1971:144ff, SOMMER 1990).
Eine gewisse Zwischenstellung nimmt Cuon ein, da Individuen dieser Art gelegentlich zum
Ruhen zusammenliegen, z. B. bei Kélte (Sosnovski 1967), aber in der Regel nicht in Kontakt
zueinander liegen (vgl. Kap. 3.4.3.).

Bel den nicht-rudellebenden Caniden zeigen Nyctereutes, Otocyon und Urocyon regeméaldig
Kontaktliegen beim Ruhen (SeiTz 1955, KLEIMAN 1967, Fox 1975b:19, LAMPRECHT 1979, NEL &
BESTER 1983). In besonderen Situationen kann es aber auch bel anderen Canidenarten auftreten,
z.B. wahrend der Ranz bel V. wlpes (TEMBROCK 1957) oder Chrysocyon (BARTMANN &
NORDHOFF 1984) oder bel besonderer Kdte bel Fennecus (GAUTHIER-PILTERS 1962). Da
Kontaktliegen zum Ruhen innerhab der Caniden bei Adulten eher seten vorkommt, andererseits
aber fir Welpen aler Canidenarten typisch ist, kann das Kontaktliegen von Speothos und Lycaon
a's Padomorphose eingestuft werden (SOMMER 1990).
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Abb. 17. Das Stehen Uber einem im Seitenlage liegenden Individuum ist ein sicherer Hinweis auf eine rangrelevante
Interaktion. Das unterlegene, liegende Tier hat seine Lippen langgezogen und seinen Schwanz eingeklemmt. Das
sehende, dominante Tier hélt seinen Schwanz waagerecht (C. lupusim Tierpark Klein-Auheim).

Abb. 18. Kurzrigiges, gemeinsames Liegen bel Cuon. Die Tiere schmiegen sich aneinander und zeigen gegenseitiges
Schnauze-Belecken. Das rechte Tier kommt gerade erst dazu. (Aufgenommen im Zoo Dortmund).

Abb. 19. Kontaktliegen bei Lycaon im Zoo Dortmund.

Aufreiten (verschieden)

Bei alen vier untersuchten Arten kam Aufreiten vor, das entweder zu einer Paarung fuhrte
oder einer soziden Interaktion entsprach. Dabei gab es die verschiedensten Moglichkeiten,
wer auf wen aufritt, z. B. Rude auf Weibchen und umgekehrt, rangtiefes Tier auf ranghohes
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und umgekehrt, sowie Weibchen auf Weibchen, oder Rude auf Rude. Bei C. lupus, Lycaon
und Speothos wurde Aufreiten im Rahmen der vorliegenden Untersuchung von Riuden auf
Weibchen beobachtet und fuhrte bei C.lupus und Lycaon zu Paarungen. Ob auch bei
Soeothos eine Paarung stattfand, konnte nicht mit Sicherheit festgestellt werden.

Aufreiten mit dem Zweck der Paarung kommt bei allen Caniden vor (Ewer 1998:317). In
einer vergleichenden Untersuchung ist es daher wichtiger, ob bei alen Arten Aufreiten als
soziadle Verhaltensweise auch von Weibchen wéahrend der Paarungszeit ausgefuhrt wird, ob
Aufreiten auch aul3erhalb der Paarungszeit vorkommt und wenn ja, in welchen Situationen.
Dadie drei Rudel von Lycaon zur Paarungszeit beobachtet wurden, ist keine Aussage dartiber
maoglich, inwieweit Aufreiten auRerhalb der Paarungszeit bei Lycaon auftritt. Von BUITRON
(1977) und KUHME (1965a) wird es nicht als Verhaltensweise der Adulten erwéhnt, wohl aber
als bel den Jungen vorkommend. Dass Weibchen von Cuon und Lycaon zur Paarungszeit auf
den Riden aufreiten (PAULRAJ et al. 1992), konnte, wie bei Wolfen, der Paarungsaufforderung
dienen (SCHENKEL 1948, EISFELD 1966).

Bel Speothos wird Aufreiten aul3erhalb der Paarungszeit weder von DRUWA (1976) noch von
MACDONALD (1996) beschrieben, und bei den Weibchen von Speothos ist es auch nicht
wahrend der Paarungszeit beobachtet worden (DRUWA 1976:219). Aufreiten scheint daher nur
zur Paarung vorzukommen. Vor diesem Hintergrund ist es nun interessant, dass in Mulhouse
beobachtet werden konnte, wie der Alpha-Rude auf das Alpha-Weibchen aufritt. Ob es sich
dabel um eine Paarung gehandelt hat, obwohl keine anderen typischen Verhaltensweisen der
Ranz, wie z. B. Prasentieren beim Alpha-Weibchen (KLEIMAN 1968, DRUWA 1976:226),
festgestellt werden konnten, oder ob Aufreiten bei Speothos auch auf3erhalb der Paarungszeit
vorkommen kann, bleibt ungeklart. Da Aufreiten zwischen anderen Individuen von Speothos
nicht beobachtet werden konnte, scheint es zumindest keine typische Verhaltensweise von
Soeothos zu sein.

Inwieweit Aufreiten der Rangdemonstration dient, ist umstritten. SCHENKEL (1948)
beobachtete Aufreiten bel C.lupus auch zwischen gleichgeschlechtlichen Tieren und
vermutete eine Rangdemonstration. Nach ZIMEN (1971:56) kénnen bel C. lupus sowohl
ranghthere auf rangtiefere as auch umgekehrt rangtiefere auf hotherrangige aufreiten. Eine
genaue Zuordnung zum Rangverhdltnis ist daher anhand dieser Verhaltensweise nicht
moglich. Ahnlich wie bei C. lupus liele sich auch das Aufreiten ranghoher Individuen auf
rangtiefere bei Cuon als Rangdemonstration erklaren. Bei Cuon und nur bel dieser Art wurde
Aufreiten im Rahmen der vorliegenden Arbeit aber auch wahrend einer aktiven Unterwerfung
beobachtet, wobel das rangtiefere Tier nach Schnauze-Belecken und Kleinwerden auch auf
das ranghthere aufritt. Obwohl es im Vergleich zu C.lupus und Lycaon nur wenige
Freilandbeobachtungen von Cuon gibt, ist Aufreiten bei Cuon wéhrend sozialer Zeremonien
vor dem Aufbruch zur Jagd aus dem Freiland beschrieben worden (KELLER 1973, JOHNSINGH
1979 in Fox 1984:101). Es sei angemerkt, dass beide Autoren die Tiere nicht individuell
unterschieden und daher keine Aussage Uber die Beziehung zur Rangordnung gemacht werden
kann. Aus dem Textzusammenhang geht aber hervor, dass es sich nicht um Paarungen
handelte.

Aufreiten kommt auch bei anderen Caniden auf3erhalb der Paarungszeit vor, z. B. bei Urocyon
im Spiel (Fox 1969), oder dient bei Riiden von V. wulpes als Geste der Uberlegenheit
(TEMBROCK 1954).

Abdréngen (verschieden)

Ein gezieltes Abdrangen, um ein anderes Tier von einem Dritten oder einem interessanten
Objekt abzuschneiden, konnte nur in den Lycaon-Rudeln beobachtet werden. In diesen Rudeln
versuchte der jeweils ranghochste Ride, die anderen Riden vom laufigen Weibchen
abzudrangen. Eventuell kann auch das enge Umeinanderlaufen wahrend der Zeremonien bel

58




Verhaltensweisen

C.lupus in diese Kategorie gefasst werden. Es konnte bei den Zeremonien aber nicht
festgestellt werden, ob es sich dabel wirklich um Abdréngen handelte, z. B. um einen Platz in
der Nahe der Alpha-Tiere zu bekommen. Das Drangeln von Speothos, wenn mehrere Tiere
gleichzeitig nebeneinander z. B. an einem Objekt ziehen, fallt nicht in diese Kategorie, da
dabel im Allgemeinen kein Tier vom Objekt abgedrangt wurde.

Die Bedeutung des Abdréangens ist schwer zu beurteilen. Da es bel Lycaon z. B. in Dortmund
1996 der Alpha-Rude war, der die rangtieferen Mannchen abdréngte, konnte dieses Verhalten
als eine Rangdemonstration eingestuft werden. Andererseits stellt sich aber die Frage, warum
der ranghohe Ride seine Nebenbuhler nicht durch andere Ausdrucksgesten oder
Verhaltensweisen zurtickdrangte, wie es bei einer gefestigten Rangposition mdglich gewesen
sein sollte. Da zur sicheren Einschatzung dieser Verhatensweise noch weitere
Untersuchungen nétig sind, wird sie im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht als
rangrelevant, sondern in der Situationskategorie ,, verschieden* eingestuft.

Rempeln (aggressiv)

Rempeln wurde bei C. lupus, Cuon und Lycaon in aggressiven Situationen beobachtet.
Anrempeln ist von C. lupus (EISFELD 1966, ALTMANN 1974a, ZIMEN 1971:56) und Speothos
(DRUWA 1976:119) aus aggressiven Situationen bekannt und wurde bei Cuon in
Kampfspielen beobachtet (Fox 1984:100). Auch bel den nicht-rudellebenden Caniden wurde
Anrempeln in aggressiven Situationen beschrieben (Fennecus: Fox 1975b:23, Otocyon: NEL
& BESTER 1983).

Ringen (verschieden)

Bel C.lupus wurde Ringen in rangrelevanten Interaktionen sowie in spielerischen und
neutralen Situationen, bei Lycaon in freundlich-spielerischen Situationen festgestellt. Bei
Soeothos und Cuon wurde Ringen im Rahmen der vorliegenden Untersuchung nicht
beobachtet.

Sowohl von C. lupus als auch von Lycaon ist Ringen aus aggressiven Situationen bis hin zum
Ernstkampf bekannt (DRUWA 1976:228+236, EISFELD 1966, ZIMEN 1971:56). Das Auftreten
in einer rangrelevanten Interaktion und in freundlichen Situationen scheint nicht so typisch zu
sein. Bei Cuon ist Ringen in Kampfspielen von Fox (1984:100) beobachtet worden.

Bel Speothos wurde Ringen beachtenswerterwei se auch von anderen Autoren nicht beobachtet
(DRUWA 1976:91, 1982, BiBEN 1983), obwohl bipedes Stehen, z. B. um an Béumen zu
schnuppern, moglich ist (BIBEN 1983). Bei anderen Canidenarten ist Ringen als Element von
Kéampfen beschrieben worden (Alopex: Fox 1970:, Cerdocyon: BiBEN 1983, Chrysocyon:
BIBEN 1983, Nyctereutes: SEITz 1955, Urocyon: Fox 1970, V. vulpes. TEMBROCK 1954, 1957,
Fox 1970). Warum Ringen bel Speothos nicht vorkommt, ist ungeklért.

3.1.5.3. Einfache Verhaltensweisen ohne K ontakt

GroRwerden (rangrelevant, V erhaltensweise des dominanten Tieres)

Grol3werden wurde nur bei C. lupus, Cuon und Speothos als einzelne Verhaltensweise in
rangrelevanten Interaktionen beobachtet. Bel Speothos liegt dabei eine besondere Variante
vor, da das dominante Tier in rangrelevanten Interaktionen manchmal einen Buckel macht,
was zu einer VergrofRerung des Korperumrisses fuhrt (Abb. 20).

Im Vergleich zum Kleinwerden ist Grol3werden isoliert betrachtet keine aufféllige
Verhaltensweise, weshalb beim Auftreten von Ubergeordneten Verhatensweisen, wie z. B.
dem Imponieren, eher diese Verhatensweisen protokolliert wurden. Nach VAN HOOFF &
WENSING (1987) ist GroRwerden bei C. lupus ein eindeutiges Zeichen der Dominanz in einer
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rangrelevanten Interaktion. Dass Grof3werden bel Lycaon nicht festgestellt werden konnte, ist
wahrscheinlich kein Unterschied zwischen den vier untersuchten Arten, sondern liegt an der
geringeren Auffalligkeit des Grol3werdens bel Lycaon.

Auch bei anderen Canidenarten geht der Ausdruck der Dominanz mit einer Vergrof3erung des
Korperumrisses einher (KLEIMAN 1967). Das Buckelmachen kommt ebenfalls bel mehreren
anderen Canidenarten vor (KLEIMAN 1967, Nyctereutes: SeiTz 1955, Otocyon: NEL & BESTER
1983).

Kleinwerden (rangrelevant, Verhaltenswei se des unterlegenen Tieres)

Bel alen vier Arten wurde Kleinwerden beobachtet. Es wurde vom unterlegenen Tier in
rangrel evanten Situationen gezeigt.

Kleinwerden ist bereits bei alen vier untersuchten Arten in einer Vielzahl von Situationen,
z. B. der Unterwerfung, bei Angst oder zur Verteidigung beschrieben worden (z. B. KLEIMAN
1967, C. lupus: EISFELD 1966, ALTMANN 1974a, ZIMEN 1971:38,51, Cuon: DAVIDAR 1973,
Fox 1984:74, Lycaon: BUITRON 1977, Speothos. KLEIMAN 1972, DRUWA 1976:74ff, 223).
Kleinwerden ist damit ein elementarer Bestandteil der aktiven und passiven Unterwerfung
sowie anderer rangrelevanter Interaktionen. Nach VAN HOOFF &WENSING (1987) ist
Kleinerwerden bei C.lupus die wichtigste Verhaltensweise mit dem hochsten Wert an
Linearitdat und Unidirektionalitét zur Rangordnungsbestimmung. Kleinwerden kann auch bei
Angst z.B. vor einem lauten Gerdusch auftreten und ist damit nicht nur eine soziale
Verhaltensweise, sondern gehdrt auch zum allgemeinen Schutzverhalten.

Auch bel den nicht-rudellebenden Caniden kommt Kleinwerden bel unterlegenen Tieren in
rangrelevanten Situationen, bei der aktiven Unterwerfung, bei der Verteidigung oder bei
Angst vor (KLEIMAN 1967, Cerdocyon: BRADY 1979, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS. 1962,
Alopex, Urocyon, V. vulpes. Fox 1970).

Verjagen (rangrelevant, V erhaltenswei se des dominanten Tieres)

Diese Verhaltensweise wurde bei allen vier Arten beobachtet und wurde in rangrelevanten
Interaktionen vom dominanten Individuum ausgefihrt.

Nach ZIMEN (1971:55,65,171) kommt Verjagen bei C. lupus in verschiedenen Situationen
vom Spiel bis zum Ernstkampf vor und entspricht einer Rangdemonstration gegeniiber dem
unterlegenen Tier. Bel Lycaon und Speothos ist Verjagen eine haufige aggressive Interaktion,
bei der das dominante Tier das unterlegene verjagt (Lycaon: BuiTRON 1977, Speothos:
MACDONALD 1996).

Auch bel den nicht-rudellebenden Canidenarten stellt Verjagen eine Demonstration des
Ranges bzw. eines Sieges nach einer Auseinandersetzung dar (z. B. Cerdocyon: BRADY 1979,
Otocyon: NEL & BESTER 1983).

Pirschen (verschieden)

Beobachtet werden konnte Pirschen nur bei Cuon und Lycaon. Dabei handelte es sich bei
beiden Arten um den Beginn einer rangrelevanten Interaktion, da auf das Pirschen z. B. die
Flucht des Partners folgte. Nur bei Lycaon trat Pirschen auch als neutrale, interessierte
Annadherungen auf.

Fur C.lupus und Speothos ist Pirschen im Rahmen von Drohverhalten in der Literatur
beschrieben worden (C. lupus. ZIMEN 1971:62, Speothos. DRUWA 1977). Bel Cuon wurde
einmal beobachtet, dass Pirschen in Imponieren resultierte.

Nach KUHME (1964b, 1965a) kommt Pirschen bei Lycaon bei der Anndherung zwischen
Rudelmitgliedern vor, die dann in eine Begrif3ung oder in Betteln Ubergehen kann oder bei
der Anndherung an die Wurfhohle. In der gleichen Haltung kann Pirschen aber auch vor dem
Vertreiben von Artgenossen oder bei der Jagd auftreten (KUHME 1965a). Nach BUITRON
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Abb. 20. Beim GrofRRwerden kann das dominante Tier bei Speothos nicht nur seinen Schwanz aufstellen und seine
Beine durchdriicken, sondern auch einen auffallenden Buckel machen (aufgenommen im Zoo Mulhouse).

(1977) ist Pirschen eine Dominanzdemonstration. Das Pirschen kann daher zumindest bei
Lycaon in verschiedenen Situationenszusammenhangen vorkommen.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden wird Pirschen als soziale Verhaltensweise in der der
Autorin dieser Arbeit vorliegenden Literatur nicht erwahnt.

Weichen (rangrelevant, V erhaltensweise des unterlegenen Tieres)

Weichen wurde bei allen vier untersuchten Arten beobachtet und kam ausschliefdlich bei
unterlegenen Tieren als Reaktion auf Annaherung, Drohen, Imponieren 0.&. eines dominanten
Tieres vor. Das weichende Tier zeigt dabei auch Kleinerwerden und Einklemmen des
Schwanzes (Abb. 21).

Ein Ausweichen kommt gelegentlich auch in anderen Situationen vor, wenn sich z. B. ein
gewohnlich dominantes Tiere vor der intensiv ausgefuhrten aktiven Unterwerfung eines
unterlegenen Tieres zuriickzieht. Durch die Kdrper- und Schwanzhaltung ist aber eindeutig zu
erkennen, dass es sich dabei nicht um unterwirfiges Weichen, das Kleinerwerden und
Schwanz-Einklemmen beinhaltet, handelt.

Abb. 21. Ausweichen des linken Tieres auf eine Anndherung des rechten dominanten Tieres. Das ausweichende,
unterlegene Tier hat seinen Schwanz eng angelegt, fast eingeklemmt und macht sich klein. Das dominante Tier
halt seinen Schwanz aufgestellt. (C. lupus im Osnabriicker Zoo)
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Auch nach VAN HOOFF & WENSING (1987) kommt bel C. lupus ein Ausweichen sowohl mit
kleiner, grof3er oder normaler Kdrperhaltung vor, weshalb es nur im Zusammenhang mit der
K 6rperhaltung gedeutet werden kann. Bei den nicht-rudellebenden Caniden wird Weichen as
besondere soziale Verhaltensweise in der der Autorin dieser Arbeit vorliegenden Literatur
nicht erwahnt.

Nicht-Weichen (verschieden)

Nicht-Weichen wurde nur zweimal bei Cuon in Duisburg 1997 beobachtet, wobei en
rangtieferes Tier nicht vor dem Alpha-Tier wich, obwohl dieses drohte und imponierte.
Inwieweit Nicht-Weichen einen Hinwels auf die Rangverhdltnisse geben kann, hangt von der
Gesamtsituation ab. Ob das nicht-weichende Tier aus eventuell momentaner Ranguberlegenheit
keinen Anlass zum Weichen hatte, oder ob es in seiner Rangunterlegenheit das Imponieren und
Drohen reaktiondos duldete, kann nicht unterschieden werden. Mdglicherweise hatte das nicht-
weichende Tier einen gut zu verteidigenden Platz, so dass das Alpha-Tier keinen Angriff wagte.
Da Nicht-Weichen songt in keiner anderen Situation und bel keiner der drel anderen Arten
festgestellt werden konnte, scheint es sich eher um eine ungewohnliche Verhdtensweise zu
handeln, die im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht weiter untersucht werden soll.

Waélzen (verschieden)

Bel C.lupus, Cuon und Lycaon kam Walzen im Rahmen von Komfortverhalten vor. Bei
Soeothos konnte es nicht beobachtet werden. Lycaon wélzte sich im Vergleich zu Cuon und
C. lupus auffallend lange und intensiv.

Esist bekannt, dass Wéalzen bei C. lupus (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:35) und Lycaon (KUHME
1965a, BuITRON 1977) as Komfortverhalten vorkommt. Bei Speothos wurde es auch in
anderen Untersuchungen nicht beobachtet (KLEIMAN 1972, DRUWA 1976:213).

Wadzen kommt auch bei nicht-rudellebenden Canidenarten as Kérperpflegehandlung vor
(Alopex, Canis spp.: EISFELD 1966). Interessanterweise wird es aber auch fur Chrysocyon
nicht erwdhnt (KLEIMAN 1972, DieTz 1984). Inwieweit es sich dabel eventuell um eine
Gemeinsamkeit der siidamerikanischen Caniden handelt, konnte in einer vergleichenden
Untersuchung zum Komfortverhalten bei Caniden geprift werden.

Hipfen vor dem Partner (rangrelevant, Verhaltensweise des dominanten Tieres)

Diese Verhaltensweise ist nur bei dem Alpha-Ruden von Cuon in Duisburg wahrend des
Imponierens vor dem Alpha-Weibchen beobachtet worden.

Hupfen vor dem Partner wurde bereits von Cuon unter Imponieren beschrieben (LubwiG &
LubwiG 2000). Von anderen rudellebenden und nicht-rudellebenden Canidarten ist es nicht
bekannt, so dass es sich mdglicherweise um eine nur bei Cuon vorkommende Verhaltensweise
handelt, die dann eine Autapomorphie wére.

Anstarren (rangrelevant, V erhaltensweise des dominanten Tieres)

Anstarren wurde sowohl bei Cuon als auch bei Lycaon beobachtet. Bel beiden Arten handelte
es sich um Situationen, in denen Anstarren als Drohung oder vor einem Angriff vorkam.
Drohen durch Anstarren ist sowohl fir Cuon als auch fur Lycaon beschrieben worden (Cuon:
Fox 1984:74, Lycaon: BUITRON 1977).

Bel C. lupus und Speothos ist Anstarren zwar im Rahmen der vorliegenden Untersuchung
nicht beobachtet worden, aber aus der Literatur als Geste des Drohens bekannt (C. lupus:
EIsFELD 1966, FOx 1970, 1975b:30, ZIMEN 1971:61, Speothos: DRUWA 1976:65, 1982). Bei
einer Vielzahl nicht-rudellebender Caniden tritt es ebenfalls als Drohgeste auf (Alopex: Fox
1970, 1975b:30, Cerdocyon: BRADY 1979, Otocyon: NEL & BESTER 1983, V. wvulpes. Fox
1970, TEMBROCK 1957, Urocyon: Fox 1970, 1975b:30).
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3.1.5.4. Komplexe Verhaltensweisen

Aktive Unterwerfung (rangrelevant, Verhaltensweise des unterlegenen Tieres)

Die aktive Unterwerfung konnte bei allen vier untersuchten Arten beobachtet werden, wobei
es sich immer um eine vom unterlegenen Tier ausgefihrte rangrelevante Verhaltensweise
handelte (Abb. 22 und 23).

Der Begriff der aktiven Unterwerfung wurde von SCHENKEL (1948, 1967) nach
Beobachtungen an C. lupus eingeftihrt. Seitdem wurde die aktive Unterwerfung von einer
Vielzahl von Autoren fir C. lupus bestétigt (EISFELD 1966, KLEIMAN 1967, ZIMEN 1971:50),
sowie bel den anderen drel rudellebenden Arten festgestellt (Cuon: DAVIDAR 1973,
JOHNSINGH 1982, Lycaon: KLEIMAN 1967, BUITRON 1977, Speothos: KLEIMAN 1967, 1972,
MACDONALD 1996). Die typische Kombination der Verhaltensweisen Anndherung,
Kleinwerden, Ohren-Anlegen und Orientierung zur Schnauze des Héherrangigen mit Stof3en
oder Belecken sowie die Spontaneitdt sind bei allen vier Arten gleichermalien enthalten.
Allerdings kann die Intensitét der aktiven Unterwerfung von Mal zu Mal variieren. So kann
z.B. bel C. lupus das sich aktiv unterwerfende Tier nur etwas kleiner werden, oder es kann
den Nacken auf den Boden legen, oder sich vor dem Dominanten ganz auf den Ricken legen,
was der hochsten Intensitét entsprache (vgl. auch ZIMEN 1971:50-51). Bei Speothos nimmt das
sich unterwerfende Tier regelmaiig Ricken- oder Seitenlage ein (vgl. auch KLEIMAN 1972,
MACDONALD 1996), wodurch die aktive Unterwerfung fir den Beobachter besonders deutlich
und im Vergleich zu den anderen Arten eher stereotyp ausgefihrt wird, wie es auch KLEIMAN
(1972) feststellte.

BuITRON (1977) beschreibt, dass in dem von ihr untersuchten Rudel von Lycaon die aktive
Unterwerfung als Reaktion auf Angestarrt-Werden auftrat. Hierbei handelt es sich aber
vermutlich um eine Eigenart der von BUITRON untersuchten Individuen, da aktive
Unterwerfung nach Beobachtungen in der vorliegenden Untersuchung auch bei Lycaon wie
bei den anderen Arten typischerweise spontan auftritt.

Auch bel den nicht-rudellebenden Canidenarten kommt die aktive Unterwerfung vor und
enthdt ebenfalls die Elemente der Anndherung, des Kleinwerdens sowie des
Schnauzenkontaktes (EISFELD 1966, KLEIMAN 1967, 1972, Fox 1970, Cerdocyon: BRADY
1979, Otocyon: NEL & BESTER 1983). Da die aktive Unterwerfung soweit bekannt bei allen
Canidenarten vorkommt und weitgehend gleich ausgefihrt wird, kann es as eine alte
canidentypische Verhaltenswei se gewertet werden.

Bel der aktiven Unterwerfung handelt es sich um eine rituaisierte Signalhandiung.
Ritualisierte Signalhandlungen sind abgeleitete Verhatensweisen, die im Verlauf der
Phylogenese einen besonderen Signalcharakter bekommen haben (FRANCK 1985:195ff), was
am Beispiel des Schnauze-Beleckens und der aktiven Unterwerfung verdeutlicht werden soll.

Ursprunglich diente einem Jungtier das Belecken der mitterlichen oder véterlichen Schnauze
wohl der Aufnahme oder Ubernahme von Nahrung aus dem Maul der Eltern (Fox 1971). Es
wére vorstellbar, dass diese Bewegung dann auch als Bettelbewegung vorkam, wenn die
Eltern keine Nahrung im Maul trugen, wodurch sie eventuell zum Vorwirgen von bereits
verschluckter Nahrung animiert wurden. Das Schnauze-Belecken und das vermutlich einer
geringeren Intensitdt entsprechende Schnauze-an-Schnauze-Stofen bekam so  einem
Signalcharakter und wurde ritualisiert. In einem nachsten Schritt erfuhren diese ritualisierten
Bettelbewegungen einen Funktionswechsel, da sie losgelst von der Nahrungsaufnahme ein
Zeichen der Unterwerfung wurden (vgl. SCHENKEL 1948). Eine é&hnlich ritualisierte
Verhaltensweisen ist das Bepfételn, dass sich méglicherweise vom Milchtritt der Welpen
ableiten l&sst (SCHENKEL 1948). Ein wichtiger Trend im Ritualisierungsprozess ist es, die
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Abb. 22. Zur aktiven Unterwerfung gehdren Anngherung, Kleinwerden und Suchen des Schnauzenkontakts vom
unterlegenen Tier gegenuiber dem dominanten. Bei den hier abgebildeten Rothunden nahert sich das rechte Tier,
kriecht fast auf den Boden und beleckt die Schnauze des sitzenden dominanten Tieres. Das sich unterwerfende
Individuum hat die Ohren nach hinten gerichtet und wedelt. (Cuon im Zoo Dortmund)

Abb. 23. Zur aktiven Unterwerfung kann bei Speothos das sich unterwerfende Tier in geduckter Haltung hinter
dem dominanten Tier herlaufen (a). Das vorn laufende Tier stellt seinen Schwanz auf und macht sich grof3.
Sobald sich das vordere Tier umdreht (b), legt sich das unterlegene, folgende Tier auf die Seite oder den Riicken
(c). Das dominante Tier kann den liegenden Partner beschnuppern oder sich tiber ihn stellen. (Aufgenommen im
Zoo Mulhousg).

Signalhandlung auffalliger zu machen (FRANCK 1985:198). In diesem Sinne ist zu verstehen,
dass das Schnauze-Belecken im Allgemeinen in die aktive Unterwerfung eingebunden ist und
die unterwerfende Bedeutung zusétzlich durch Kleinwerden, Schwanz-Einklemmen und nach
hinten gehaltene oder angel egte Ohren kenntlich gemacht wird.

Passive Unterwerfung (rangrelevant, Verhaltensweise des unterlegenen Tieres)

Auch die passive Unterwerfung konnte bei allen vier untersuchten Arten beobachtet werden
und war typisches Anzeichen der Unterlegenheit. Bei alen vier Arten wurden regelméldig die
Elemente der Seiten- oder Riickenlage, der Immobilitdt und des Schwanz-Einklemmens als
Reaktion auf eine Annaherung, Drohung oder eine Initiative zur Genitalkontrolle des
dominanten Tieres festgestellt (Abb. 24).
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Zusammen mit dem Begriff der aktiven Unterwerfung fihrte SCHENKEL (1948, 1967) auch
den Begriff der passiven Unterwerfung ein. Aul3er fur C. lupus (SCHENKEL 1948, 1967, ZIMEN
1971:51), wurde die passive Unterwerfung auch bel Lycaon (BuiTRON 1977) und Speothos
(KLEIMAN 1972, DRUWA 1976:88, 188ff, 1982) beschrieben. Da die passive Unterwerfung in
der vorliegenden Untersuchung auch fir Cuon festgestellt werden konnte sowie bei mehreren
anderen nicht-rudellebenden Canidenarten beschrieben wird (KLEIMAN 1972, Fox 1970),
kann auch die passive Unterwerfung a's eine canidentypische ate Verhatensweise eingestuft
werden.

Auch die passive Unterwerfung ist eine ritualisierte Verhatensweise (Fox 1971). Sie leitet
sich von der bewegunglosen Riickenlage der Welpen bei der Ano-Genitalmassage durch die
Eltern ab, die der Stimulierung der Kot- und Harnabgabe dient (Fox 1971). Daraus
entwickelte sich das bewegungslose Verharren beim Beschnuppern der Ano-Genitalregion
durch ein ranghdheres Tier (Fox 1971).

Abb. 24. Bei der passiven Unterwerfung verhdlt sich das unterlegene, liegende Tier passiv und immobil. Es
duldet das Beschnuppern der Ano-Genitalregion. (Speothosim Zoo Mulhouse)

Unterwerfung (rangrelevant, V erhaltensweise des unterlegenen Tieres)

Da nicht in allen Interaktionen zwischen aktiver und passiver Unterwerfung unterschieden
werden konnte, well z.B. die Sichtverhdtnisse beschrankt waren, der Beginn der
Unterwerfung nicht beobachtet oder nicht alle Elemente festgestellt wurden, wurde die
Verhaltenskategorie der ,, Unterwerfung” eingefihrt. Sie kam bei Cuon, Lycaon und Speothos
vor.

Dass bei C. lupus diese Kategorie nicht protokolliert wurde, ist sicher kein Hinweis auf einen
Artunterschied, sondern ist auf die unterschiedlichen Beobachtungsbedingungen
zurtckzufihren. Auf eine genauere Analyse und einen Vergleich mit anderen Caniden kann
daher hier verzichtet werden.

Imponieren (rangrelevant, V erhaltensweise des dominanten Tieres)

Imponieren wurde bei C. lupus und Cuon beobachtet und hatte deutlich dominierenden
Charakter (Abb. 25).

Fur C. lupus ist Imponieren bereits sehr gut beschrieben (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:62ff).
AulRer den Elementen Grof3werden, Schwanz-Aufstellen und Sich-vor-einen-Partner-Stellen
sind bel C. lupus erstens auch das sogenannte Halsdarbieten durch leicht abgewendeten und
gleichzeitig gedrehten Kopf wéhrend des Stehens in unmittelbarer Nahe des Partners und
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zweitens vierfulBiges Scharren in Verbindung mit Harnen typisch (ZIMEN 1971.64). Letzteres
wird in Kap. 3.5.3.7. detailliert diskutiert.

Fox (1984:86) schreibt Uber Cuon, dass es kein Imponieren (,,dominance display”) gibt. Daes
aber wahrend der Beobachtungen zu der vorliegenden Arbeit festgestellt werden konnte, kann
es sich bel Fox nur um eine zuféllige Nichtbeobachtung handeln. Auffallig war bel Cuon,
dass der Schwanz beim Imponieren aufgestellt oder umgekehrt-U-férmig gehalten wurde (vgl.
Abb. 11).

Abb. 25. Beim Imponieren wird die Individualdistanz gewahrt. Das dominante Tier zeigt GrofRwerden und
Schwanz-Aufstellen. (Cuon im Zoo Dortmund)

Fir Speothos beschreibt KLEIMAN (1972) Imponieren, wobei die Tiere stolzieren und sich
ruckartig bewegen. Sie erwéahnt aber auch, dass Imponieren bei Speothos durch das geringe
Heben des kleinen Schwanzes nicht sehr effektiv ist. Dass Imponieren in der vorliegenden
Untersuchung nicht festgestellt wurde, ist ein Definitionsproblem. Eventuell dient bei
Soeothos der in Abb. 20 gezeigte Buckel dem Imponieren, der mehrfach beobachtet werden
konnte. Buckelmachen wurde aber auch wahrend verschiedener anderer Verhatensweisen,
z. B. beim ,, Stehen Uber einem Liegenden” beobachtet, wobei die Tiere Korperkontakt hatten,
und somit das nach der Definition notwendige Einhalten der Individualdistanz nicht gegeben
war.

Durch das Fehlen der Individualdistanz (vgl. Kap. 3.3.4.2. und 3.4.4.2.) kann Imponieren bei
Soeothos nicht in der fur C. lupus und Cuon typischen Art und Weise auftreten. Eine dem
Imponieren vergleichbare Verhatensweisen kénnte bel Speothos jedoch das Grof3werden sein.
Auch bel Lycaon wurde Imponieren im Rahmen der vorliegenden Untersuchung nicht
beobachtet, noch wurde es in den umfangreichen Untersuchungen von BUITRON (1977) und
KUHME (1965a) erwdhnt. Da Lycaon eine Individualdistanz hat, wenn auch in etwas anderer
Auspragung as C.lupus und Cuon (vgl. Kap. 3.3.4.2.), kann die Nichtbeobchtung von
Imponieren nicht wie bei Spoeothos durch die fehlende Individualdistanz erklart werden. Bei
Lycaon scheint es kein Imponieren zu geben.

Fir die nicht-rudellebenden Caniden ist schwer zu beurteilen, inwieweit Imponieren
vorkommt, da es nur fir wenige Arten detailliert beschrieben worden ist. Chrysocyon
imponiert in der typischen Form, die Grol3werden und Schwanzaufstellen unter Wahrung der
Individualdistanz umfasst (KLEIMAN 1972). Otocyon zeigt ein auf3erlich @nliches Verhalten,
bei dem ein Buckel gemacht, der Schwanz verkehrt-U-formig gehalten und steifbeinig
gegangen wird (NEL & BESTER 1983). Allerdings wurde diese Verhaltensweise nur im Spiel
beobachtet (NEL & BESTER 1983). TEMBROCK (1954) beschreibt bel V. vulpes ein Imponieren
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mit Buckel und mimisch Ubertriebenem vierfUligen Scharren, das dann aber zum Angriff
fUhren kann. Dabei wird somit &hnlich wie bei Lycaon und Speothos die Individualdistanz
nicht eingehalten.

Das sehr d@hnlich ausgefihrte Imponieren von C. lupus und Cuon kénnte auf eine nahere
Verwandtschaft beider Gattungen hinweisen, da aber auch Chrysocyon in entsprechender
Weise imponiert, konnte es sich bei C. lupus und Cuon auch um eine Plesiomorphie handeln.

Aggressives Verhaten (aggressiv)

Diese Sammelkategorie fUr verschiedenste aggressive Verhatensweisen, die nicht genau
aufgeschlisselt wurden oder werden konnten, wurde nur bei C.lupus und Lycaon
protokolliert.

Dass diese Kategorie nicht bel Cuon und Speothos festgestellt worden ist, ist kein
Artunterschied, sondern beruht auf der etwas unterschiedlichen Beobachtungsmethode, da
z. B. bel Speothos anhand der Videofilmaufnahmen auch komplexere Interaktionen in ihren
Bestandteilen besser aufgeschliisselt werden konnten, als dies z. B. bei Beil3ereien in den sehr
weitlaufigen Gehegen von C. lupusin Klein-Auheim oder Lycaon in Minchen méglich war.
Auf eine Auswertung dieser Sammelkategorie wird verzichtet.

Zeremonie

Zeremonien wurden in Rudeln von C. lupus, Cuon und Lycaon beobachtet. Die Zeremonien
erfolgten anscheinend spontan in freundlichen Situationen (Abb. 26 und 27).

Das Vorkommen von Zeremonien bei C. lupus, Cuon und Lycaon ist bereits beschrieben
worden (z. B. C. lupus. EISFELD 1966, SCHENKEL 1967, ZIMEN 1971:51,240, Cuon: KELLER
1973, JOHNSINGH 1979 in Fox 1984:100, Lycaon: KUHME 1965a, BUITRON 1977). Obwohl im
Rahmen der vorliegenden Untersuchung keine Zeremonie bei Speothos beobachtet werden
konnte, ist sie aus der Literatur bekannt (DRUWA 1976:129ff, MACDONALD 1996). Nach
MACDONALD (1996) finden die Zeremonien vor allem morgens nach dem Aufwachen statt.
Die Nichtbeobachtung bel Speothos in Mulhouse lag daher vermutlich an den
Haltungsbedingungen. Die Tiere schliefen nachts in einem Haus und waren dort
wahrscheinlich schon léngere Zeit wach, bevor sie in das AulRengehege gelassen wurden, wo
sie beobachtet werden konnten.

Anhand von Literaturangaben sind die Zeremonien der verschiedenen Arten nicht einfach
miteinander zu vergleichen, da verschiedene Autoren unterschiedliche Bezeichnungen fir
Zeremonien verwenden. Bei C. lupus wird im Allgemeinen vom ,,Chorheulen* (z. B. EISFELD
1966, KLEIMAN 1967), aber auch von , Rudelzeremonie® (SCHENKEL 1967) geschrieben,
KUHME (1965a) benutzt fur Lycaon den Begriff , BegrifRungszeremonie®, bei Cuon schreibt
KELLER (1973) einfach vom ,Sammeln“ und JOHNSINGH (1979 nach Fox 1984) von
»Sozialem Ritual”. Bei Speothos schliefdlich werden die Begriffe ,, Begri3ungszeremonie* und
»unterwerfungszeremonie” nebeneinander benutzt (DRUWA 1976:118ff,129ff, MACDONALD
1996).

In der vorliegenden Arbeit wird Zeremonie as ein Zusammenkommen aller (oder der
meisten) Rudelmitglieder definiert, deren Aufmerksamkeit zueinander ausgerichtet ist, die
bestimmte ritualisierte Verhaltensweisen ausfiihren und dabei gegenseitigen Korperkontakt
haben konnen. Bel allen vier untersuchten Arten ist die aktive Unterwerfung ein elementarer
Bestandteil der Zeremonie: Die Rudelmitglieder unterwerfen sich den Alpha-Tieren und
Zeigen gegenseitiges Schnauze-an-Schnauze- Stof3en oder Schnauze-Belecken (Abb. 26).
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Abb. 26. Lycaon zeigt bei einer Zeremonie enges Umeinanderlaufen und gegenseitigs Schnauze-an-Schnauze-
StofRRen bzw. Schnauze-Belecken. Eine Verhaltensbesonderheit von Lycaon ist die Kombination von eng nach
hinten angelegten Ohren und gleichzeitig waagerecht gehaltenem (oder auch aufgestelltem) Schwanz.
(aufgenommen im Zoo Dortmund).

Abb. 27. Bel C. lupus kann es wahrend der Zeremonie zum Chorheulen des Rudels kommen. (Aufgenommen im
Tierpark Klein-Auheim).

Die fur C.lupus beschriebene Rudelzeremonie (SCHENKEL 1967) entspricht der
Zeremoniedefinition in der vorliegenden Arbeit. Chorheulen ist dagegen ein besonderer
Bestandteil der Zeremonie, da es wahrend einer Zeremonie aufer zu den typischen
Verhaltensweisen auch zum gemeinsamen Heulen kommen kann (Abb. 27). Chorheulen
kommt bei Cuon, Lycaon und Speothos nicht vor. Da es auch von anderen Canis-Arten
bekannt ist (C.latrans und C.aureus. EISFELD 1966, C.simensis. SILLERO-ZUBIRI &
GOTTELLI 1994), aber nicht bei den Gbrigen nicht-rudellebenden Caniden vorkommt, scheint
Chorheulen eine Autapomorphie von Canis zu sein.

Es wurde bereits beschreiben, dass bei Cuon Liegen vor einem Liegenden den Charakter einer
Zeremonie haben kann, da sich mehrere Tiere zusammen legen kénnen und gegenseitig an der
Schnauze belecken. Das Sammeln (KELLER 1973) und das soziale Ritual (JOHNSINGH 1979
nach Fox 1984:100) von Cuon, sowie die Begrifdungszeremonie von Lycaon (KUHME 1965a)
und Speothos (DRUWA 1976:129ff, 1983) entsprechen ebenfalls, soweit ihre Elemente
beschrieben sind, der Zeremoniedefinition. Die von DRUWA (1976:118ff, 1983) beschriebene
»unterwerfungszeremonie” von Speothos scheint dagegen keine Zeremonie zu sein, sondern
eine starr ablaufende passive Unterwerfung. DRUWA (1976:118ff, 1983) beobachtete dieses
Verhalten immer nur zwischen zwei Tieren, wobel das Mannchen das Weibchen ansprang, auf
den Rucken warf, sich Uber sie stellte und in dieser Position die Ano-Genitalregion des
Weibchen beroch, das weitgehend bewegunslos dalag.
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Obwohl die passive Unterwerfung auch eine ritualisierte Verhatensweise ist und sie eventuell
auch innerhalb einer Zeremonie vorkommen kann, ist sie kein typischer Bestandteil. Bel der
passiven Unterwerfung sind in der Regel nur zwel Individuen beteiligt und nicht alle
Rudelmitglieder. Sie erfolgt durch die Initiative des ranghoheren Tieres, das seine
Aufmerksamkeit auf ein unterlegenes richtet, so dass nicht wie in der Zeremonie die
Aufmerksamkeit gegenseitig aufeinander gerichtet ist.

Eine auffdlende Gemeinsamkeit der vier untersuchten Arten ist, dass die Zeremonien
typischerweise die aktive Unterwerfung enthalten (KUHME 1965a, EISFELD 1966, SCHENKEL 1967,
ZIMEN 1971:51, KELLER 1973, DRUWA 1976:129ff, BUITRON 1977, JOHNSINGH in FOx 1984:100).
Wichtige Unterschiede bestehen darin, dass nur bel C. lupus Heulen vorkommt und dass bei
Foeothos die aktive Unterwerfung besonders stereotyp und Ubertrieben ablauft. Es stellt sich die
Frage, ob die Zeremonie eine Synapomorphie der rudellebenden Arten im Vergleich zu den nicht-
rudellebenden Arten ist, oder ob Zeremonien im Verlauf der Evolution bis zu vier mal unabhéngig
voneinander bel den rudellebenden Arten entstanden sind. Es kann davon ausgegangen werden,
dass ergtens die aktive Unterwerfung ein altes canidentypisches Verhdten ist, dass zweitens ein
Wurf Welpen seine Eltern typischerweise gemeinsam anbettelt, und dass drittens Rudel
urspringlich wahrscheinlich aus bei den Eltern verbleibenden Jungtieren entstanden sind (vgl.
Kap.4.2.2.2). Es wére daher durchaus moglich, dass sich bei den vier Arten unabhangig
voneinander Zeremonien herausgebildet haben.

Welche Funktion eine Zeremonie fir das Rudel hat, ist schwer zu beurteilen. Das Chorheulen
von C.lupus hat als Kommunikationsmittel Uber grof3e Distanzen territoriale Funktion
(HARRINGTON & MECH 1978, ZIMEN 1993:94). Allerdings heult C.lupus nicht immer
wéahrend einer Zeremonie und andere Arten nie, so dass die territoriale Funktion des Heulens
gegenuber fremden Artgenossen nur eine zusétzliche Funktion der Zeremonie sein kann. Wie
der Name BegriRungszeremonie impliziert, dienen Zeremonien der Begruung, doch scheint
es sich hierbei nur um eine proximative Funktion zu handeln. Die ultimative Funktion von
Zeremonien konnte die Synchronisation der Tiere vor dem gemeinsamen Aufbruch zur Jagd
sein. Allerdings lassen beide Erklarungen offen, warum die aktive Unterwerfung al's typisches
Element vorkommt. Bei Tieren sind Zeremonien und Rituale wenig untersucht.
BegruRungszeremonien bel Menschen sind eine Kombination aus Selbstdarstellung und
Beschwichtigung (EIBL-EIBESFELD 1986:612ff). Es wére vorstellbar, dass auch bei den
rudellebenden Caniden die wichtigste Funktion von Zeremonien in der Beschwichtigung liegt
und so Aggressionen abgebaut werden, die gemeinsame Aktivitdten storen wirden.

3.1.6. Gemeinsamkeiten und Unterschiede in den Ausdrucksgesten und
sozialen Verhaltensweisen

Im Folgenden werden die Gemeinsamkeiten und Unterschiede in den Ausdrucksgesten und
sozidlen Verhaltensweisen der vier untersuchten Arten zusammengefasst diskutiert. Die
Tabellen5,6,7 und8 bieten eine Ubersicht tber das Vorkommen bzw. Fehlen der
verschiedenen Ausdrucksgesten und sozialen Verhaltensweisen, wobei eigene Beobachtungen
und Literaturangaben der einzelnen Arten zusammengefasst sind.

C.lupus und Cuon zeigen die grofte Ubereinstimmung im Vorkommen von sozialen
Verhaltensweisen und haben dartberhinaus die verkehrt-S-férmige Schwanzhaltung as
Ausdruck der freundlich demitigen Unterwerfung sowie das Lippen-Langziehen in
Verteidigungssituationen gemeinsam. Die groRe Ahnlichkeit im Repertoire der sozialen
Verhaltensweisen deutet auf eine engere Beziehung von C. lupus und Cuon hin. Allerdings
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unterscheiden sich beide Arten auch deutlich. C. lupusist die einzige der untersuchten Arten,
die zum Drohen die Zéhne bleckt, eine Verhaltensweise, die eine Autapomorphie von
C.lupus (und einzelnen anderen Canis-Arten) ist. Maul-Aufreifen zum Drohen und
Unterkriechen als Demutsgeste kommen dagegen bei C. lupus nicht vor. Da Maul-Aufreif3en
bei allen Caniden eine weitverbreitete Drohgeste ist, kann bei C. lupus vom Verlust des Maul-
Aufreil3ens gesprochen werden, was ebenfalls eine Autapomorphie wére.

Eine Verhaltensweise, die von den untersuchten Arten nur Cuon zeigt, ist das HUpfen vor dem
Partner zum Imponieren, was als Autapomorphie eingestuft werden kann. Im Vergleich zu
den anderen rudellebenden Arten kann sich Cuon im Rahmen von Zeremonien kurzfristig eng
zusammenlegen und aufRerdem seinen Schwanz zum Drohen und Imponieren verkehrt-U-
formig haten. Die verkehrt-U-formige Haltung kommt sonst nur noch bei Cerdocyon,
Otocyon und Nyctereutes vor. Inwieweit es sich hier um einen Hinweise auf ndhere
Verwandtschaft zwischen Cuon und diesen nicht-rudellebenden Arten handelt, ist fraglich, da
gerade zwischen diesen Arten und Cuon auch wichtige Unterschiede, wie z. B. im Auftreten
von Kontaktliegen oder der S-formigen Schwanzhaltung bestehen.

Lycaon und Speothos zeigen Gemeinsamkeiten, wie das regelmaliige Kontaktliegen, das
Fehlen des Imponierens und das Fehlen des Lippen-Krzens, wodurch sie sich von C. lupus
und Cuon unterscheiden. Diese Gemeinsamkeiten konnten auf eine engere Verwandtschaft
von Lycaon und Speothos hinweisen, doch kommen bel beiden zahlreiche eigene
Verhaltensmerkmale vor, die eine nahere Verwandtschaft sowohl zwischen Lycaon und
Soeothos, als auch zwischen diesen beiden und C. lupus und Cuon unwahrscheinlich machen.
Lycaon unterscheidet sich in mehreren wichtigen Punkten von C. lupus, Cuon und Speothos. So
fehlt be Lycaon das Grof3werden und das Schnauze-Beiffen in aggressven Situationen,
andererseits kann Pirschen bel Lycaon im Gegensatz zu den anderen drel Arten auch eine
freundliche oder neutrale Annéherung sein. Eine Besonderheit von Lycaon scheint das Weden mit
dem Schwanz in neutralen Situationen und die Kombination von Schwanz-Aufstellen und Lippen-
L angziehen wahrend Unterwerfungen im Rahmen von Zeremonien zu sein.

Am stérksten unterscheidet sich Speothos von den anderen drei Arten. Speothos ist durch
morphologische Besonderheiten, insbesondere durch seinen kurzen Schwanz, seine kleinen
Ohren und die einheitlich dunkel geféarbte Schnauzenregion in seinen Ausdruckgesten sehr
eingeschrankt, so dass nur wenige differenzierte Ausdrucksgesten mit dem Schwanz, der
Schnauze und den Ohren unterschieden werden kdnnen. So fehlt Speothos die freundliche
Komponente des aufgestellen oder waagerechten Schwanzes, da beide Haltungen nur zum
Drohen vorkommen.

Es wére durchaus méglich, dass die eingeschrankten Ausdrucksgesten bei Speothos zu einer
Ubertriebeneren Ausfihrung bestimmter Verhaltensweisen fuhren. CLUTTON-BROCK et al.
(1976) vermuten, dass das nur bei Speothos vorkommende Mundwinkel-Weiten einem
Ubertricbenem  Lippen-Langziehen entspricht, da Speothos keine kontrastreiche
Gesichtszeichnung besitzt. Andere auffalliger gemachte Verhaltensweisen konnten z. B. die
rhythmischen Ohrbewegungen beim Anlegen der Ohren oder das regelméaliige Auf-den-
Ricken-Legen wahrend einer aktiven Unterwerfung sein. Aul3erdem hebt Speothos nicht nur
seinen Schwanz zum Grof3werden, sondern kann im Gegensatz zu den anderen rudellebenden
Arten auch einen Buckel machen.

Dartiber hinaus fehlen Speothos weitere Verhaltensweisen, wie Ringen und Aufreiten.
Moglicherwel se steht das Fehlen dieser Verhaltensweisen mit der fehlenden Individual distanz
zusammen. Es ware maoglich, dass bei Speothos ein besonderer Selektionsdruck auf der
verminderten Individualdistanz liegt und dass Korperberihrungen mit aggressivem Charakter
verloren gegangen sind. Warum aber auch Verhaltensweisen wie Wéalzen, Schnauze-Belecken
und Fell-Belecken fehlen, mul3 bis zu detaillierten Untersuchungen tber das Leben der
Waldhunde offen bleiben.

70



Rangordnung

3.2. Rangordnung

3.2.1. Vorbemerkungen

Innerhalb einer Gruppe zusammenlebender Tiere gibt es haufig ein Ordnungssystem, das die
Verteilung von Rechten, aber auch von Pflichten regelt und als Rangordnung bezeichnet wird
(IMMELMANN & BEER 1989). In der Rangordnung hoherstehende Individuen haben Vortritt an
Ressourcen, wie Nahrung, Wasser oder Schlafplétzen und haben bestimmte Privilegien, wie
z. B. das Paarungsmonopol, ohne dass diese jedesmal neu ausgekdmpft werden missen
(IMMELMANN & BEER 1989).

Dass Wdlfe hochsoziale Tiere sind, deren Zusammenleben durch eine soziale Rangordnung
strukturiert wird, ist algemein bekannt. Untersuchungen dazu stammen von SCHENKEL
(1948), RaBB et d. (1967), WooLPY (1968), MEcH (1970:68ff), ZIMEN (1971), LOCKWOOD
(1979), VAN HOOFF & WENSING (1987) und vielen anderen. Um so erstaunlicher war es, dass
bei ersten Untersuchungen an Cuon, Lycaon, und Speothos keine Rangordnung festgestellt
werden konnte (Cuon: JOHNSINGH 1982, Fox 1984:41,85, Lycaon: KUHME 1964b, 19653,
Soeothos: DRUWA 1976:200). Erst spétere genauere Untersuchungen an diesen drei Arten in
Gefangenschaft und fur Lycaon auch im Freiland zeigten, dass auch sie eine Rangordnung
besitzen (Cuon: LubwiG & LubwiG 2000, Lycaon: BuITRON 1977, FRAME etal. 1979,
Soeothos: MACDONALD 1996). Die Vermutung liegt nahe, dass die Rangordnungen bei diesen
drei Arten zundchst Ubersehen wurden, well sie sich von der Rangordnung der Wodlfe
unterscheiden oder weil zumindest die Verhaltensweisen, mit denen Rangordnungs-
ausel nandersetzungen ausgetragen werden, so anders sind, dass sie nicht auf Anhieb al's solche
erkannt wurden.

Die Rangordnungen und ihre Strukturen sollen daher bei C.lupus, Cuon, Lycaon und
Foeothos vergleichend untersucht werden. Wie bereits in der Einleitung erwdhnt, miissen nach
HINDE (1976) zur Untersuchung komplexer Soziastrukturen verschiedene Untersuchungs-
ebenen unterschieden werden. Auf der untersten Ebene missen zundchst die einzelnen
auftretenden Verhatensweisen qualitativ beschrieben werden, wie es im vorangegangenen
Kapitel durchgefuhrt wurde. Erst anhand der definierten Verhaltensweisen ist es anschlief3end
moglich, die Interaktionen zwischen zwel Individuen auch durch die Haufigkeit und Richtung
bestimmiter V erhaltensweisen zu bestimmen, was der zweiten Untersuchungsebene von HINDE
(1976) entspricht. In der vorliegenden Arbeit sollen daher fur alle Individuenpaare aus allen
Rudeln die Dominanzverhaltnisse bestimmt werden. Anhand dieser Zwelerbeziehungen kann
dann fir jedes Rudel eine Rangordnung erstellt werden. Ein Vergleich der Rangordnungs-
strukturen der Rudel untereinander findet auf der dritten Untersuchungsebene von HINDE
(1976) statt, da hier die individuellen Paare zusammengefasst und anhand von empirischen
Daten, wie z. B. der durchschnittlichen Haufigkeit von Rangausei nandersetzungen, verglichen
werden.

3.2.2. Zur Methode und Auswertung
3.2.2.1. Methodische Vorbemerkungen

Rangausei nandersetzungen sind relativ selten. Gerade das Prinzip der Rangordnung dient ja
dazu, kréftezehrende Auseinandersetzungen zu vermeiden, wenn die Rangordnung erst einmal
aufgestellt ist. Protokolliert wurden daher nach der All-Occurrance-Methode alle beobachteten
Rangausel nandersetzungen mit den unten aufgelisteten Verhaltensweisen. Dazu wurden der
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Sender, die Verhaltensweise und der Empfanger notiert. Fihrten zwei Individuen eine oder
mehrere rangrelevante Verhaltensweisen direkt hintereinander und aufeinander bezogen aus,
wurde die gesamte Verhaltenssequenz als eine rangrelevante Interaktion bezeichnet. Fir jede
rangrelevante Interaktion wurde notiert, welches Individuum die Auseinandersetzung
initiierte. Unabhangig von der Dauer der Interaktion und der Anzahl der vorkommenden
Verhaltensweisen wurde ein Dominanzpunkt an das in der Gesamtheit der Situation
dominierende Tier vergeben. Diese Vorgehensweise sei an zwei Beispielen erlautert.

1. Beispiel: Individuum A nahert sich bis auf 1 m Individuum B und imponiert vor ihm, indem
es sich grofld macht und den Schwanz aufstellt. B wird daraufhin klein, klemmt seinen Schwanz ein
und weicht einige Meter aus. Individuum A rennt dann einige Meter auf B zu und verjagt
Individuum B, wahrend B ebenfalls rennend in einen weit entfernten Gehegeteil flUchtet.
Individuum A war in dieser rangrelevanten Interaktion der Initiierende, au3erdem war A sowohl in
seinem Verhalten as auch vom Verhalten des Individuums B aus gesehen das dominante Tier und
bekommt daher fiir die ganze Interaktion einen Dominanzpunkt.

2. Beispid: Individuum A ndhert sich dem norma dastehenden Individuum B zur aktiven
Unterwerfung, wobei Individuum A klein ist, den Schwanz niedrig hdlt sowie wedelt und
Schnauzenkontakt zu Individuum B sucht. B entzieht seine Schnauze dem Kontaktversuch durch
Heben des Kopfes und tritt in normaler Korperhaltung einige Schritte zuriick, worauf sich
Individuum A auch wieder in normaler Korperhatung entfernt. Initiator der Interaktion war
Individuum A, der Dominanzpunkt geht dagegen an Individuum B, da sich A vor B unterworfen
hat. Das Zurlcktreten von Individuum B konnte mit Weichen verwechselt werden, ist aber durch
die beibehaltene normale Korperhaltung als Abwehrhaltung gegeniber der aktiven Unterwerfung
zu erkennen und kein Zeichen von Unterwirfigkeit.

Nicht als rangrelevante Situationen wurden Begegnungen von zwei Individuen in normaler
Korperhaltung gewertet, bei denen es zu keinen erkennbaren Anderungen im
Ausdrucksverhalten kam, und Situationen, bei denen die Orientierung nicht auf einen Partner
gerichtet war. Ebenfalls nicht gewertet wurden alle spielerischen Situationen. Es sei hier
angemerkt, dass eine sichere Entscheidung zwischen Spiel und Kampf nicht immer moglich
ist und somit teilweise im Ermessen des Beobachters liegt (vgl. BIBEN 1983).
Auseinandersetzungen im Zusammenhang mit der Futterung sind situationsspezifisch und
hangen nicht nur vom jeweiligen Rang ab, sondern z. B. auch vom Hunger der jeweiligen
Individuen. Auch sie wurden daher nicht zur Berechnung der sozialen Rangordnung
herangezogen.

3.2.2.2. Listerangrelevanter Verhaltensweisen

Die Verhaltensweisen, die in rangrelevanten Interaktionen vorkommen und eine eindeutige
Zuordnung erlauben, wer in der Interaktion das dominante und wer das unterlegene Tier ist,
sind in Tab. 9 aufgelistet. Fir die Beschreilbung und das Vorkommen der verschiedenen
Verhaltensweisen sei auf Kapitel 3.1. verwiesen.

Die Begriffe unterlegen und dominant sind Adjektive, die das Dominanzverhéltnis zweier
Tiere in einer dyadischen Interaktion beschreiben (FRANCIS 1988). Es ist wichtig zu betonen,
dass ein Individuum nicht die Eigenschaft ,,dominant® besitzt, sondern dass es Uber einen
Partner dominant sein kann und gleichzeitig einem anderen Partner unterlegen ist.
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Tab. 9. Ubersicht tiber die in rangrelevanten Interaktionen vorkommenden Verhaltensweisen, die eine eindeutige
Zuordnung beziiglich des Dominanzverhdltnisses der beiden an der Interaktion beteiligten Individuen
ermdglichen.

ausfuhrendes

Verhaltensweise Individuumist...
Schnauze-Belecken unterlegen
Unterkriechen unterlegen
Liegen vor einem Liegenden unterlegen
Kleinwerden unterlegen
Weichen unterlegen
Aktive Unterwerfung unterlegen
Passive Unterwerfung unterlegen
Unterwerfung unterlegen
Stehen Uber einem Liegenden dominant
Grol3werden dominant
Verjagen dominant
HUpfen-vor-dem-Partner dominant
Anstarren dominant
Imponieren dominant

Als Alpha-Tiere werden im Rahmen der vorliegenden Arbeit jeweils das ranghtchste
Mannchen und das ranghochste Weibchen eines Rudels bezeichnet, als Nicht-Alpha-Tiere die
Ubrigen Rudelmitglieder. Zur Unterscheidung von Alpha- und Nicht-Alpha-Tieren wird im
Rahmen der vorliegenden Untersuchung der Begriff Alpha-Position verwendet. Auch dann,
wenn nur ein einzelnes Tier eines Geschlechts im Rudel vorhanden war, und zwischen diesem
Tier und den anderen keine rangrelevanten Interaktionen beobachtet wurden, wurde es als
AlphaTier eingestuft (z. B. das einzige Weibchen bel Cuon in Duisburg oder C. lupus in
Osnabriick). Diese Einstufung wurde vorgenommen, da davon ausgegangen werden kann,
dass ein einzelnes Tier eines Geschlechts zur Fortpflanzung innerhalb des Rudels eine
besondere Rolle spielt und damit mdglicherweise auch eine besondere soziale Position
innehat.

3.2.2.3. Auswertung

Rangordnung
Die Erstellung der Rangordnung erfolgt nach LEHNER (1996:330ff), wonach folgende

Arbeitsschritte durchlaufen werden missen:

1. Alle Individuen eines Rudels werden zunéchst in beliebiger Reihenfolge in eine Matrix-
Tabelle aufgenommen.

2. Durch Auszéhlen der Dominanzpunkte wird ermittelt, wieviele Siege ein Individuum jedem
anderen gegentiber erzielte, und diese Werte in die Matrix eingetragen (Primarmatrix).

3. Fur jedes Individuenpaar wird gepruft, wer die grofRere Anzahl an Dominanzpunkten hat.
Die Reihenfolge der Individuen wird so umsortiert, dass jewells die grofRere Anzahl der
Dominanzpunkte Uber der Diagonalen steht. Dabei kdnnen Schwierigkeiten auftreten, mit
denen, wie unter Punkte 4 und 5 dargestellt, verfahren wird.

4. Der Sieg eines Tieres Uber ein anderes, das die Mehrzahl der Interaktionen dieser beiden
Individuen gewinnt, wird Umkehrung genannt. Die Primérmatrix soll soweit mdglich
umsortiert werden, dass Umkehrungen nur unter der Diagonalen vorkommen.
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5. Durch zirkuldre Dominanzverhdtnisse zwischen drei oder mehreren Individuuen (vgl.
Abschnitt Linearitdt) und unentschiedene Dominanzverhdltnisse, z.B. durch fehlende
Beobachtungen von Rangauseinandersetzungen zwischen zwe Individuen, entstehen
zweideutige Sortiermdglichkeiten der Priméarmatrix. Durch das Umsortieren der Primarmatrix
sollte angestrebt werden, dass die Individuen mit klaren Dominanzverhdtnissen in linearer
Anordnung stehen und die Zahl der Dominanzpunkte unterhalb der Diagonalen méglichst
kleinist.

6. Die Reihenfolge der Individuen in der entstandenen sogenannten Dominanzmatrix gibt die
Rangordung innerhalb des Rudels wieder.

Rangunterschied

Der Begriff Rangunterschied wird in der vorliegenden Untersuchung nach VAN HOOFF &
WENSING (1987) fur die Eindeutigkeit der Unterscheidung zweier Range gebraucht. Hat
Individuum A eine hohe Anzahl an Dominanzpunkten Uber B und B keine oder nur eine
geringe Uber A, ist der Rangunterschied grof3, und somit das Dominanzverhéltnis eindeutig.
Die Rangunterschiede kdnnen statistisch tUberpriift werden. Haben zwei Individuen genau den
gleichen Rang, missten sie genau gleichhéufig Ubereinander siegen bzw. die gleiche Anzahl
an Dominanzpunkten Ubereinander haben (Hp). Die Wahrscheinlichkeit einer Abweichung
von der Nullhypothese l&sst sich mit dem Binominal-Test berechnen (LEHNER 1996:393ff).
FuUr jedes Individuenpaar wurde berechnet, ob der Rangunterschied eindeutig, also grof3 und
statistisch signifikant ist oder ob der Rangunterschied einfach, d.h. gering und nicht statistisch
signifikant ist. Wurden Uberhaupt keine Auseinandersetzungen beobachtet oder hatten beide
Individuen die gleiche Anzahl an Dominanzpunkten, ist der Rangunterschied unbekannt.

Fir jedes Rudel wurde ausgezéhlt, wieviele gleichgeschlechtliche und wieviele
verschiedengeschlechtliche Individuenpaare eindeutige und wieviele einfache, unentschiedene
oder unbekannte Rangunterschiede haben. Spielt das Geschlecht keine Rolle fur die
Eindeutigkeit des Rangunterschieds, mussten gleichhaufig eindeutige und unentschiedene
Rangunterschiede bei gleichgeschlechtlichen und verschiedengeschlechtlichen Individuen-
paaren vorkommen (Hg). Zur Uberprifung der Nullhypothese wurde der Sign-Test
angewendet (LEHNER 1996:421ff).

Linearitdt

In einer linearen Rangordnung ist A tber B dominant, B tber C und A auch tber C (Abb. 28).
In einer zirkuldren Rangordnung dominiert A Gber B, B Uber C und C wieder tber A (VAN
Hooft & WENSING 1987, IMMELMANN & BEER 1989).

A A
K A K [N
B - C B > C
linear zirkulér

Abb. 28. Schematische Darstellung einer linearen und einer zirkuléren Rangbeziehung zwischen drei Individuen.
Erlauterungen im Text.

In grélReren Rudeln kann es zu einer Mischung aus linearen und zirkuldren Beziehungen
kommen. Als Mal3 fur die Linearitdt der Rangordnung eines ganzen Rudels dient Landaus
Linearitéts-Index (LockwooD 1979, LEHNER 1996:333), der folgendermalien ermittelt wird:

1. Alle Individuen einer Gruppe (Anzahl N) werden in beliebiger Rethenfolge in eine Matrix
eintragen. Dominiert das am Zellenanfang stehende Individuuma das im Spaltenkopf
stehende, wird eine 1 eingetragen, unterliegt das am Zeilenanfang stehende Tier, wird O
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eingetragen, bei unentschiedenen oder unbekannten Verhaltnissen 0,5 fur beide. (Im Rahmen
der vorliegenden Untersuchung wurde zur Bestimmung der Linearitét die Grofe des
Rangunterschieds vernachlassigt, so dass ein einfacher Rangunterschied ausreichte.)

2. FUr jedes am Zeilenanfang stehende Individuum (a=1 bis N) wird die Summe der Zeile
berechnet (V,), d. h. die Anzahl der Tiere, die adominiert.

3. Landaus Linearitéts-Index berechnet sich dann nach folgender Formel:

h=(1207=) Z s [va—(i-172]

wobei n= Anzahl der Individuen in der Gruppe und
Va = Anzahl der Individuen, die Individuum ,, & dominiert. (Bei unentschiedenen
Dominanzverhaltnissen bekommen beide Tiere den Wert 0,5)

Die Formel (12/n°*-n) normalisiert den Index, so dass er von O (nicht linear) bis 1 (perfekt
linear) reicht. Wenn auch willkirlich festgelegt, so herrscht Ubereinkommen, dass bei einem
Wert von h>0,9 eine lineare Hierarchie vorliegt (CHASE 1974, BEKOFF 1977 beide nach
LEHNER 1996:333).

Eine statistisch signifikante Linearitét liegt dann vor, wenn die Wahrscheinlickeit, mit der
zirkulére Beziehungen innerhalb der Rangordnung auftreten, geringer ist, as zuféllig zu
erwarten ware. Die Berechnung der Anzahl der zirkuléren Beziehungen eines Rudels erfolgt
nach APPLEBY (1983), wobei die ersten beiden nétigen Arbeitsschritte identisch mit Punkt 1
und 2 aus der Berechnung von Landaus Linearitéts-Index sind. Als dritter Schritt erfolgt die
Berechnung der Anzahl der zirkuléren Beziehungen (d) nach folgender Formel:

N(N-1) (2N-1)
d = [ —15 Y (Va)?
12
wobei N = Anzahl der Individuen in der Gruppe und
Va = Anzahl der Individuen, die Individuum , & dominiert. (Bei unentschiedenen
Dominanzverhaltnissen bekommen beide Tiere den Wert 0,5)

Fur GruppengrofRen bis zu 10 Individuen ist die Wahrscheinlichkeit von d in einer von
APPLEBY (1983:603) vertffentlichten Tabelle nachzusehen (Tab. A1 im Anhang). Nach
APPLEBY (1983) nahert sich fir Gruppengrofen tber 10 Individuen die Verteilung von d dem
Wert X% und wird wie folgt berechnet:

a- YOV
(N-4)?

K

8 [ MiM-1) (N=-2)
N-4 24

—d+ 102 | +df

Der Signifikanzgrad kann in einer x>Tabelle nachgesehen werden, z. B. LEHNER (1996)
(Tab. A2 im Anhang).

Die statistische Wahrscheinlichkeit, mit der sich eine Gruppe von Tieren linear anordnen
lasst, ist abhangig von der Gruppengrof3e. So gibt es z. B. insgesamt acht M églichkeiten, drei
Individuen in einer Hierarchie zu ordnen, wobei zwel Moglichkeiten zirkulér und sechs linear
sind. Die Wahrscheinlichkeit, rein zufélig eine lineare Rangordnung zu erhalten, liegt daher
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bei 6/8 =75 % (APPLEBY 1983). Eine dtatistisch signifikante Anordnung (p < 0,05) kann erst
ab mindestens sechs Individuen erfolgen (APPLEBY 1983). Bel der Auswertung der Linearitét
ist daher zu beachten, dass in kleineren Rudeln oder Untergruppen zwar eine lineare
Rangordnung vorliegen kann, diese aber statistisch nicht zu sichern ist.

Haufigkeit der rangrelevanten Interaktionen

Die Haufigkeit der rangrelevanten Interaktionen berechnet sich aus der Anzahl der
rangrelevanten Auseinandersetzungen wahrend der beobachteten Aktivitétszeit (AZ) der
beiden jeweiligen Individuen. Hier werden nicht die auftretenden Verhatensweisen, sondern
die vergebenen Dominanzpunkte als Mal3 fir die Interaktionen gezahlt. Da es unbedeutend i,
ob eine Auseinandersetzung zweier Individuen innerhalb der Fokuszeit des einen oder des
anderen vorkommt, wird die Summe der Interaktionen beider Tiere durch die Summe der
Fokustierzeiten beider geteilt. Wahrend Ruhezeiten finden grundsétzlich weniger
Auseinandersetzungen statt. Da der Anteil der Aktivitétszeit zwischen den Rudeln zwischen
22 % und 76 % schwankte (vgl. Tab. 2, Kap. 2.4.2.), wurde zur Vergleichbarkeit der Rudel
untereinander die beobachtete Aktivitéatszeit (AZ) herangezogen, wodurch berticksichtigt
wird, wieviel Prozent der Zeit die Tiere eines Rudels aktiv waren bzw. ruhten.

Initiative fir rangrelevante Interaktionen

Je nachdem, wer von zwei Individuen eine rangrelevante Interaktion initiiert und wer von

beiden aus der Interaktion als dominanter Partner hervorgeht, kdnnen vier Typen von

Interaktionen unterschieden werden:

1. Manifestierende Dominanz (MD): Das gewohnlich dominante Individuum beginnt eine
Auseinandersetzung und gewinnt.

2. Selbstinitiierte Unterwerfung (SU): Das gewdhnlich unterlegene Individuum initiiert eine
Unterwerfung und bringt damit seine Anerkennung fir den Rang des Dominanten zum
Ausdruck.

3. Herausforderung (HF): Das gewohnlich unterlegene Individuum beginnt eine Auseinander-
setzung und geht ausnahmsweise al's Sieger hervor.

4. Freundlichkeit/Schwéche (FS): Das gewohnlich dominante Individuum beginnt eine
Auseinandersetzung und verliert ausnahmsweise, oder es zeigt eine (wenn auch
abgeschwéachte Form) der aktiven Unterwerfung dem eigentlich unterlegenen Partner
gegeniiber, so dass der letztere den Dominanzpunkt bekommit.

Die Typen 3 und 4 treten per Definition als Umkehrungen weniger haufig auf as die

gewohnlichen Typen 1 und 2. Abhangig davon, in welchem relativen Verhdtnis mani-

festierende Dominanz (Typ 1) und selbstinitiierte Unterwerfung (Typ 2) zueinander stehen,
lasst sich das Dominanzverhdtnis zweier Individuen eher as aggressiv-unterdriickend oder
als freundlich-anerkennend charakterisieren.

3.2.3. Ergebnisse

3.2.3.1. Rangordnung

Bel alen beobachteten Rudeln konnte eine Rangordnung festgestellt werden (Tab. 10 a bis|),
aul3er bei Lycaon in Osnabriick 1997, dain diesem Rudel keine rangrelevanten Interaktionen
beobachtet wurden. Die Reihenfolge der Individuen in der ersten Spalte der
Rangordnungsmatrizen entspricht im Allgemeinen der hierarchischen Ordnung im Rudel,
wobei das oberste Tier in der Spalte das ranghdchste ist, das unterste das rangtiefste.
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Bel Lycaon in Dortmund 1996 konnte nur fir die Weibchen des Rudels eine Rangordnung
festgelegt werden, wahrend bei den Riden eine besondere Situation vorlag. Die drei Riiden
waren ein Vater mit seinen beiden zweijdhrigen Sohnen. Den typischen rangrelevanten
Verhaltensweisen zufolge missten die Sohne tber den Vater dominieren, da Letzterer z. B.
zweimal vor seinen Sthnen auf dem Ruicken lag. Als ranghohe Riden hétten sich dann die
Jungen oder einer von ihnen mit dem ranghochsten Weibchen (Mutter der beiden Sohne)
paaren missen. Tatsachlich paarten sich beide Jungriiden an einem Tag mit dem ranghdchsten
Weibchen, doch in den folgenden Tagen nur noch der Vater. Dem Vater gelang es auch, seine
beiden Sthne fortan von dem Weibchen abzudréngen. Da sich der alte Ride erfolgreich paarte
und die Paarung der anderen verhinderte, ist er Uber seine Sohne dominant. Der Vater wurde
daher als Alpha-Tier eingestuft. Warum und in welchem Situationszusammenhang der alte
Ride vor seinen Sohnen auf dem Rucken lag, konnte nicht geklart werden. Dass es einen
Rangordnungswechsel innerhalb der Beobachtungszeit gab, ist unwahrscheinlich, da der ate
Ride sowohl vor a's auch nach den Tagen der Paarung Riickenlage zeigte.

Tab. 10. Dominanzmatrizen der beobachteten Rudel (a bis ). Erlauterungen finden sich im Text (Kap. 3.2.3.1.
und Kap. 3.2.2.3., Abschnitt Rangordnung und Rangunterschied). Am Zeilenanfang steht das dominante
Individuum, in den Spalten die Individuen, Uber die es dominiert. Eingetragen ist die Anzahl der
Dominanzpunkte. Fir jedes Individuenpaar ist auBerdem der Rangunterschied (*: eindeutig oder statistisch
signifikant, ns. einfach, aber nicht datistisch signifikant, -: unbekannt) angegeben. (Mannchen in
Grofbuchstaben, Weibchen in Kleinbuchstaben, Alphatiere in Fettdruck.)

a) Canis lupus in Osnabriick 4/1997 b) Canis lupus in Osnabrick 10/1997

GE w KA DI GE w KA DI
GE 4(ns) | 17 (*) | 46 (*) GE 7(*) | 57 (%) -
w 1 (ns) - w 1 (ns) -
KA 1 (ns) KA 2 -
DI DI

c¢) Canislupusin Klein-Auheim 1998
SH S UP AL JO ef qu he KA DI TR

SH 1(ns)| 24 (*)| 20(*)] 19(*)| 8(*)| 3(ns)| 3(ng)| 20(*)| 6(*)| 23(*)
si 17(*)| 6()|14(*)[19()| 6()[18(*)| 5(*)| 2(ns)| 2(ns)
uUP 29(*) 4(ns)| 4(ng)| 6(ns)| 1(ns)| 5(*)| 3(ng)| 4(ns)
AL 2 18(*)] 6(*)| 3(ns)| 5(*)| 19(*)| 17(*)| 16(*)
JO 1 (ns) - 5*)| 1(ns)| 2(ns)
ef 1 11 (*)| 26 (%) -1 1 (ns) -
qu 1 2 25(*)| 1(ng) - -
he 1 1 (ns) 1(ns) - -
KA 1 1(ns)| 75(*)
DI 1 -
TR 1
d) Cuon alpinusin Dortmund 1996 €) Cuon alpinus in Dortmund 1997
M2 |we M3 M1 M2 we M3 M1
M2 4(ng)| 18(*)| 14(*) M2 2(ns)| 13(*)| 28 (%)
we 1 5(s)| 9(*) we 2 6 (ns)| 22 (*)
M3 3 3 54 (*) M3 2 31 (*)
M1 2 2 M1 1
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f) Cuon alpinusin Duisburg 1997

AL [fr PO WEF NA
AL 31(ng)| 24(*)| 64(*)| 105(*)
fr 23 1 (ns) - 3(ns)
PO 1(ns)| 1(ng)
WF -
NA
g) Lycaon pictus in Dortmund 1996

AR GE PA ma ni he
AR -1 5(*)| 4(ng -1 1(ng)
GE 5*)| 4(ns) 1 (ns)
PA - -1 1(ng)
ma 4(ns)| 4(ns)
ni 1 (ns) 6 (*)
he

h) Lycaon pictusin Dortmund 7/1997

i) Lycaon pictusin Dortmund 8/1997

ma AR ni GE GE |ni ma |AR
ma 5(s)| 9(*) - GE -1 3(ng)| 4 (ns)
AR 1 -1 8(%) ni 10 (*) -
ni - ma -
GE AR 1
k) Lycaon pictus in Minchen 1997
MA |wa wb e MB
MA 4ns)| 79(*)| 57 (*)| 86(*)
wa 1 100 (*)| 53 (*)| 51 (*)
whb 1 14 (*) -
WC 4 1 (ns)
MB 1
I) Speothos venaticus in Mulhouse 1999
el HU an NA PE BE ka
el 4(ns)| 38(*) - -1 9(*)
HU 2 1-| 3(ng)| 1(ng) 3 (ng)
an 3 1 3(ns)| 8(ng) 14 (*)
NA 2 7(*)| 4(ns)| 2(ns)
PE 1 (ns) 2 10(*)| 2 (ns)
BE 1(ns)| 1(ns) 3 (ng)
ka 1 2 1 1
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3.2.3.2. Rangunter schiede

Fir ale Rudel gemeinsam betrachtet, findet sich bei den gleichgeschlechtlichen
Individuenpaaren statistisch signifikant haufiger (oder gleich haufig) ein deutlicher
Rangunterschied as ein einfacher oder unentschiedener (Sign-Test: p=0,04) (Tab. 11). Bei
verschiedengeschlechtlichen Paaren dagegen ist der Rangunterschied fur ale Rudel
gemeinsam dtatistisch signifikant haufiger einfach oder unbekannt als deutlich (Sign-Test:
p = 0,04).

Tab. 11. Anzahl der gleich- und verschiedengeschlechtlichen Individuenpaare mit deutlichem oder
einfachem/unbekanntem Rangunterschied, sowie gesamte Anzahl der Individuenpaare je Rudel. (Rudel, die
mehrfach beobachtet wurden, ohne dass eine Verdnderung der Rangunterschied festgestellt wurde, sind
zusammengefasst.) (Kirzel der Rudel siehe Abklrzungsverzeichnis).

gleichgeschlechtlich verschiedengeschlechtlich | Paaranzahl

Rudel deutlich einfach/unb. deutlich | einfach/unb.

C-dol = C-do2 3 0 1 2 6
C-dui 3 3 0 4 10
L-dol 3 3 0 9 15
L-do2 2 0 0 4 6
L-do3 1 1 0 4 6
L-mU 4 0 3 3 10
S-mu 5 4 1 11 21
W-0sl = W-0s2 2 1 0 3 6
W-ka 21 10 7 28 66

3.2.3.3. Linearitéat

Die Rudelrangordnungen waren auf3er bei Cuon in Dortmund 1996 und 1997 nicht linear
(Tab. 12). Bei Cuon in Dortmund 1996 und 1997 war die Rangordnung des Rudels zwar
linear, aber wegen der geringen Individuenanzahl lief3 sie sich nicht statistisch absichern (Test
nach AprLEBY 1983). Die Rangordnungen innerhalb der Mannchen bzw. der Weibchen eines
Rudels sind haufiger linear (10 mal) als nicht linear (2 mal). Beachtenswert ist, das die
Rangordnungen der Weibchen immer linear sind (4 mal), die Rangordnungen der Ruden
dagegen linear (6 mal) oder nicht linear (2mal). Da, aufler bel den Klein-Auheimer
Wolfsriiden, in alen Rudeln nie mehr als funf Tiere eines Geschlechts lebten, ist die lineare
Anordnung in keinem Rudel statistisch abzusichern, sie konnte in alen Féllen zufallig bedingt
sein. Die Rangordnung der Riden von C. lupus in Klein-Auheim ist nicht nur linear, sondern
auch statistisch signifikant (Test nach APPLEBY (1983), p < 0,017).

3.2.3.4. Haufigkeit rangrelevanter | nteraktionen

Die durchschnittliche Haufigkeit rangrelevanter Interaktionen je Stunde beobachteter
Aktivitatszeit (vgl. Kap.2.4.2.2.) schwankt zwischen den Rudeln sehr (0,34/StdAZ bis
4,9/StdAZ) (Tab. 13). In dlen Rudeln traten bel gleichgeschlechtlichen Individuenpaaren
haufiger rangrelevante Interaktionen auf als bei verschiedengeschlechtlichen Paaren. Fur alle
Rudel gemeinsam  betrachtet, ist der Unterschied 2zwischen gleich- und
verschiedengeschlechtlichen Individuenpaaren statistisch signifikant (Sign-Test, p <0,001).
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Innerhalb der verschiedenen Rudel ist der Unterschied zwischen gleich- und
verschiedengeschlechtlichen Individuenpaaren jedoch nur nur bei Cuon in Dortmund 1996
und C. lupus in Klein-Auheim statistisch sigifikant (Mann-Whitney-U-Test, C-dol: p < 0,05,
W-ka: p < 0,001).

Bae den sechs Rudeln mit mehr as enem Weibchen wurde innerhab der
gleichgeschlechtlichen Paare noch einma nach Méannchen und Weibchen getrennt. Bei
Lycaon in Dortmund 1996 und 7/1997, Speothos und C. lupus in Klein-Auheim gab es
haufiger Auseinandersetzungen zwischen den Weibchen, bel Lycaon in Dortmund 8/1997 und
Lycaon in Munchen bei den Mannchen. Die Haufigkeitsunterschiede waren jedoch z. T. sehr
gering.

Tab. 12. Vorhandensein einer Rangordnung und deren Linearitét (h) im ganzen Rudel, und jeweils fir Mannchen
und Weibchen getrennt. + vorhanden, - nicht vorhanden, / nur ein oder zwei Individuen (kein Zirkel méglich)
(Kirzel der Rudel siehe Abkirzungsverzeichnis).

Linearitét (h) Anzahl der
Rudel | Rangordnung Rudel Mannchen | Weibchen | Mannchen | Weibchen
C-dol + + (1) + (1) / 3 1
C-do2 + + (0,9) + (1) / 3 1
C-dui + - (0,75) + (0,9) / 4 1
L-dol + - (0,57) - (0,75) + (1) 3 3
L-do2 + - (0,3) / / 2 2
L-do3 + - (0,5) / / 2 2
L-mi + - (0,85) / + (1) 2 3
L-os - 1 1
S-mu + - 0,45 - (0,65) + (1) 4 3
W-0sl + - (0,7) + (1 / 3 1
W-0s2 + - (0,4 + (1) / 3 1
W-ka + - (0,86) + (0,91)* + (1) 7 4

Tab. 13. Durchschnittliche relative Haufigkeit rangrelevanter Interaktionen (Anzahl/Stunde Aktivitétzeit) der
gesamten Rudel, sowie innerhalb der Rudel nach gleich- und verschiedengeschlechtlichen Individuenpaaren,
sowie nach reinen Maéannchen- bzw. Weibchenpaaren getrennt. (Angegeben sind Mittelwert und
Standardabweichung, in Rudeln mit nur einem Ménnchen- bzw. Weibchenpaar nur die rel. Haufigkeit dieses
Paares). (Kirzel der Rudel siehe Abkurzungsverzeichnis).

Rudel |aleRudelmitgl.| gleichgeschlechtl. | verschiedengeschl. Mannchen Weibchen
C-dol 313 +2,97 491 4351 134  +0,35

C-do2 2,08 +1,36 249  +161 167  +122

C-dui 2,07 +2,90 259  +343 1,30 +2,08

L-dol 0,93 +0,82 149  +081 056  +0,62 144 +1,25 154 +0,22
L-do2 0,34 +0,39 0,78  +0,06 0,12  +0,25 0,74 0,82
L-do3 0,63 +0,78 159 +0,01 0,15 40,30 1,59 1,58

L-mi 490 +3,84 706  +2,93 347 4390 10,19 6,02 +2,52
Smu 0,64 +0,97 090  +138 045  +0/48 0,26 +0,32 2,20 +1,90
W-0sl 2,94 +4,13 524 4513 065 +0,71

W-0s2 0,70 +1,44 140  +192 0,00 +0,00

W-ka 126 +1,66 211 +1,96 051 +081 206 +2,17 2,22 +151
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3.2.3.5. Initiativen zu rangrelevanten Auseinander setzungen

Bel den Initiativen zu den rangrelevanten Interaktionen Uberwiegt in den meisten Rudeln der
Antell an manifestierender Dominanz (Tab. 14). Nur bel Cuon in Dortmund 1996 und 1997,
sowie bei Lycaon in Dortmund 1996 ist der Anteil an selbstinitiierter Unterwerfung grof3er.
Das Verhdltnis von manifestierender Dominanz und selbstinitiierter Unterwerfung schwankt
extrem zwischen den einzelnen Rudeln. Fur alle Rudel zusammengefasst gibt es keinen
statistisch signifikanten Unterschied zwischen dem Anteil von manifestierender Dominanz
und selbstinitiierter Unterwerfung (Wilcoxon-matched-pairs-Test, p = 0,85).

Tab. 14. Mittelwert der prozentualen Haufigkeit (und Standardabwei chung) des Auftretens von manifestierender
Dominanz, selbstinitiierter Unterwerfung, Herausforderung und Freundlichkeit/Schwache. Die eingehende
Anzahl rangrelevanter Interaktionen des jeweiligen Rudels mit bekanntem Initiator ist unter ,, Summe" aufgefihrt,
unter ,,Unbekannt” (Unb.) die Summe der Interaktionen mit unbekanntem Initiator. Paaranzahl ist die Anzahl der
in diese Auswertung einbezogenen Individuenpaare mit bekanntem Rangunterschied des Rudels. (Kirzel der
Rudel siehe Abkirzungsverzeichnis).

manifestierende | selbstinitiierte | Herausforderung | Freundlichkeit/ | Summe| Unb. | Paaranzahl

Rudel Dominanz Unterwerfung Schwaéche

C-dol 338 +34,6 52,1 +43,0 15 +37 125 +209 49 65 6
C-do2 294 +29,6 64,9 +32,1 29 +64 29 +64| 89 13 5
C-dui 919 +165 11 +18 0,3 +09 6,6 +16,2| 146 | 106 6
L-dol 21,1 +328 78,9 +32,8 00 +0,0 0,0 +0,0| 13 4 6
L-do2 76,7 +2572 150 +132 8,3 +144 00 +00| 14 9 3
L-do3 76,7 +2572 23,3 +252 00 +0,0 0,0 +0,0 10 8 3
L-mi 86,4 +185 93 +88 43 +11,7 0,0 +0,0| 365 | 84 8
S-mu 489 +37,7 376 +351 10,8 +18,5 26 +84| 105 | 36 18
W-0s1 66,7 +57,7 33,3 +57,7 00 +0,0 0,0 +0,0 39 28 3
W-0s2 71,0 +297 27,0 +325 20 +28 0,0 +0,0| 52 14 2
W-ka 62,8 +38,7 35,2 +38,7 20 +84 0,0 +0,0] 339 | 190 48

Erklartermalien ist der prozentuale Anteil an manifestierender Dominanz und selbstinitiierter
Unterwerfung wesentlich héher als der Anteil der Umkehrungen (Herausforderungen und
Freundlichkeit/Schwéche). Bei den Umkehrungen sind Herausforderungen gewohnlich
haufiger als Freundlichkeit/Schwéache. Nur in den Rudeln von Cuon Uberwog Freundlichkeit
gegentiber Herausforderungen. Eine genaue Betrachtung der Ursprungsdaten von Cuon zeigt
aber, dass dieses Verhdltnis bel den Rudeln von Cuon in Dortmund 1996 und in Duisburg
verschiedenen Ursprung hat. Bei Cuon in Dortmund 1996 beruht der Wert von 12,6 % auf
einer einzelnen Interaktion, in der das Weibchen einem unterlegenen Riden gegentiber kleiner
wurde. Der unterlegene Ride stand neben dem Alpha-Mannchen und es ware moglich, dass
das Weibchen vor dem Alpha-Mannchen und somit nur zufélig neben dem unterlegenen
Riden kleiner wurde. Es konnte allerdings nicht geklart werden, inwieweit hier eine
besondere Situation vorlag. Bei Cuon in Duisburg imponierte der Alpha-Ride 19 mal vor dem
Weibchen, das dann jedesmal aufsprang und den Riden vertrieb. Obwohl der Rude in den
meisten anderen Auseinandersetzungen dominierte, zeigte er durch dieses Weichen vor dem
Weibchen Schwéche.
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3.2.4. Kapiteldiskussion

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung wurden Rangordnungen auf3er in den Rudeln von
C. lupus auch bel Cuon, Lycaon und Speothos festgestellt, was auch anderen Untersuchungen
entspricht (Cuon: LubwiG & LubwiG 2000, Lycaon: BUITRON 1977, FRAME et a. 1979,
Soeothos: MACDONALD 1996).

Bel Lycaon in Dortmund 1996 konnte keine klare Rangordnung zwischen den Riden
festgestellt werden, da dieses Rudel als eines der ersten beobachtet wurde und es vielleicht
noch Unsicherheiten der Beobachterin in der Deutung verschiedener Verhaltensweisen gab
(vgl. KUHME 1964b, 1965a). Leider konnten in Dortmund im folgenden Jahr keine weiteren
Beobachtungen zum Dominanzverhdtnis der drei Méannchen gemacht werden, da der ate
Ride im Sommer 1997 verstorben war.

Die Rangordnungen der meisten Rudel waren nicht linear. Dieser Befund bedeutet jedoch
nicht, dass zirkulére Beziehungen der Individuen vorlagen. Vielmehr hatten innerhalb der
meisten Rudel jeweils einige Individuenpaare ein unbekanntes Dominanzverhéltnis, wodurch
verschiedene hierarchische Anordnungen der Individuen mdoglich waren. Die unbekannten
Dominanzverhéltnisse zwischen einigen Individuen beruhten auf der Nicht-Beobachtung von
rangrelevanten Auseinandersetzungen. Ob es eine wesentlich langere Beobachtungszeit
ermdglicht hétte, zwischen allen Individuenpaaren rangrelevante Interaktionen zu beobachten,
ist nicht sicher. Einzelne Individuen scheinen extrem selten miteinander zu interagieren. Auch
McLEOD eta. (1996) stellten bel C.lupus fest, dass die einzelnen Individuen sehr
unterschiedlich haufig in aggressive Auseinandersetzungen einbezogen waren. VAN HOOFF &
WENSING (1987) zeigen eine Matrix Uber das Vorkommen von Kleinwerden in einem
16-kopfigen Wolfsrudel (120 Paare). Kleinwerden ist nach VAN HOOFF & WENSING (1987)
eines der wichtigsten Elemente von Rangauseinandersetzungen. Nach 235
Beobachtungsstunden gab es immer noch einige Paare, bei denen Kleinwerden nicht oder nur
vereinzelt zu beobachten war (kein-, ein- oder zweimal bei sechs Paaren), wahrend es bei den
26 anderen Paaren jewells Uber 100 mal (max. 998 mal) auftrat.

Zwischen gleichgeschlechtlichen Individuen gab es haufiger deutliche Rangunterschiede als
zwischen verschiedengeschlechtlichen. Dies steht mit den durchschnittlich haufigeren
Interaktionen gleichgeschlechtlicher Paare im Zusammenhang, denn je héufiger die Paare
miteinander interagieren, um so eher kristallisiert sich ein klares Dominanzverhdtnis heraus.
Dieser Zusammenhang verdeutlicht nochmals, dass ein unentschiedenes Dominanzverhéltnis
zwischen Individuen eines Rudels nicht durch eine Vielzahl von Auseinandersetzungen
entstand, aus denen beide Tiere gleich haufig als Sieger hervorgingen, sondern durch seltenes
Interagieren.

Auch andere Autoren beobachteten, dass bei C.lupus die meisten aggressiven
Auseinandersetzungen innerhalb eines Geschlechts stattfinden (FENTRESS etal. 1987,
McLEOD eta. 1996). In den meisten Rudeln von C.lupus bildet sich daher fir jedes
Geschlecht eine Rangordnung aus (C. lupus: SCHENKEL 1948, ZIMEN 1982, FENTRESS et .
1987) und nur in seltenen Falen besteht eine Rangordnung fir das ganze Rudel (VAN HOOFF
& WENSING 1987). Die vorliegende Arbeit zeigt, dass auch bei Cuon, Lycaon und Speothos
Rangordnungen vor allem innerhalb eines Geschlechts offensichtlich hervortreten.

Die Rangunterschiede zwischen gleichgeschlechtlichen Tieren sind deutlicher as zwischen
verschiedengeschlechtlichen. Dieses Ergebnis steht im Zusammenhang mit der Konkurrenz
um das Fortpflanzungsmonopol zwischen gleichgeschlechtlichen Tieren. Im Rahmen der
vorliegenden Untersuchung konnten dabel keine Unterschiede in der Haufigkeit der
rangrel evanten Ausel nandersetzungen zwischen Mannchen und Weibchen festgestel It werden.
Weibchen sollen zwar nicht haufiger, dafir aber aggressivere Auseinandersetzungen haben als
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Mannchen (C. lupus: DERIX et al. 1993, ZIMEN 1982, FENTRESS €t al. 1987, Lycaon: BUITRON
1977).

Rangrelevante Interaktionen vom Typ der Herausforderung waren bei allen vier beobachteten
Arten selten. Auch andere Autoren beobachteten bei C. lupus, dass unterlegene Individuen
fast nie aggressive Auseinandersetzungen gegendber dominanten Partnern beginnen
(FENTRESS et a. 1987, MCLEOD et al. 1996). Interessant ist aber, dass Herausforderungen,
wenn auch selten, in den meisten der im Rahmen der vorliegenden Arbeit untersuchten
Rudeln vorkommen. Dies lasst sich durch eine gewisse Expansionsbereitschaft der jewells
unterlegenen Individuen erkldren, die vermutlich immer mal wieder versuchen im Rang
aufzusteigen (vgl C.lupus. ZIMEN 1971:214,232ff, 1976). Freundlichkeit bzw. Schwéche
kommt dagegen in den meisten Rudeln tberhaupt nicht vor. Das Prinzip der Rangordnung
beruht darauf, dass jedes Tier seinen Rang kennt und dadurch wahrscheinlich den Ausgang
von Rangauseinandersetzungen vorhersehen kann. Es ist nicht erstaunlich, dass dominante
Tiere keine Rangausei nandersetzung anfangen, die ihren Rang gefahrden kénnten.

Die im Rahmen der vorliegenden Untersuchung zur Rangbestimmung ausgesuchten
Verhaltensweisen sind eindeutige Verhatensweisen und zur Rangbestimmung gut geeignet.
Dass die Rangordnungen in ersten Untersuchungen an Cuon, Lycaon und Speothos
(JOHNSINGH 1982, KUHME 1964b, 1965a, DRUWA 1976:200) zunadchst Ubersehen wurden,
konnte an einer Fehleinschdtzung bestimmter Verhaltensweisen und damit der Erhebung
weniger eindeutiger Verhaltenswei sen gelegen haben.

Aus diesen Ergebnissen lasst sich zusammenfassen, dass die Rudel aler vier untersuchten
Arten Rangordnungen zeigen, die gleichermal3en dadurch charakterisiert sind, dass es
innerhalb des gleichen Geschlechts meist haufiger zu rangrelevanten Interaktionen kommt, die
Rangunterschiede entsprechend eindeutiger sind und die Rangordnung linear ist. Aufgrund der
grofRen Unterschiede in der Haufigkeit rangrelevanter Interaktionen zwischen den Rudeln auch
innerhalb einer Art kann anhand der Haufigkeiten rangrelevanter Auseinandersetzungen kein
Artunterschied festgestellt werden. Dass die verschiedenen Rudel z. T. extrem
unterschiedliche Anteile an manifestierender Dominanz und selbstinitiierter Unterwerfung
haben, kénnte mit einer unterschiedlichen Strategie der Rudelfiihrung zusammenhangen und
soll ausfihrlich in Kapitel 4.1. diskutiert werden.

In der Struktur der Rangordnungen konnten keine Merkmale festgestellt werden, die einen
Hinwels auf ndhere Verwandtschaft zwischen einzelnen der untersuchten Arten geben
konnten.

Caniden, die gewohnlich solitér oder paarweise leben, bilden ebenfalls Rangordnungen aus,
wenn sie ausnahmsweise in Gruppen zusammen |leben oder in menschlicher Obhut zusammen
gehalten werden (Alopex: HERSTEINSSON & MACDONALD 1982, Vulpes. Fox 1975h:23,
HERSTEINSSON & MACDONALD 1982, Fennecus: Fox 1975b:23, Nyctereutes, Otocyon:
KLEIMAN 1967). Da die blofRe Ausbildung einer Rangordnung auch bei typischerweise nicht-
rudellebenden Caniden vorkommt, ist dies kein besonderes Merkmal der rudellebenden Arten.
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3.3. Kontaktaufnahme und Annaherung

3.3.1. Vorbemerkungen

Bel Kontaktaufnahmen oder Anngherungen muf3 eine eventuell vorhandene Individual distanz
unterschritten werden. Die Individualdistanz ist ,, ...digjenige artspezifische Entfernung, auf die
sich Artgenossen untereinander im Maximum annéhern® (HEDIGER 1941 nach RIEGER
1983:11). Wird die Individualdistanz eines Individuums durch ein anderes Tier verletzt,
kommt es je nach Beziehung der beiden Tiere zueinander zu Protestverhalten, zum
Ausweichen oder Zulassen (ZIMEN 1971:144ff, IMMELMANN & BEER 1989). Sowohl die
GrofRe der Individuadistanz als auch die Bedingungen, bei denen sie unterschritten werden
darf, sind artcharakteristisch. Sie hangen aber auch von einer Vielzahl weiterer Faktoren ab
(FRANCK 1985:163-164, IMMELMANN & BEER 1989). Als Beispiele seien hier genannt, dass
die Jungen einiger Tierarten, wie z. B. Canidenwelpen, keine oder nur eine geringere
Individualdistanz a's die Adulten haben. Die Individualdistanz kann auch zwischen Adulten,
z. B. in spielerischen Situationen, bei der unterwirfigen Anndherung, bei sexuellen Kontakten
wéahrend der Paarungszeit oder bei kihlen Temperaturen zum gegenseitigen Wéarmen,
unterschritten werden (HEDIGER 1942, FRANCK 1985:163,164, ZIMEN 1971:145, SOMMER
1990).

Es ist bekannt, dass C. lupus zum Ruhen fast immer eine Individualdistanz einhélt, dass
Lycaon oft und Speothos immer in Kontakt liegend ruhen (SoMMER 1990). Es soll daher im
folgenden Kapitel untersucht werden, ob sich wahrend der Aktivitatszeit ebenfalls eine der
Ruhezeit entsprechende Individualdistanz feststellen 143, in welchen Situationen die Tiere
untereinander Kontakt aufnehmen bzw. sich néhern und ob es dabei Unterschiede zwischen
den vier untersuchten Canidenarten gibt.

Ein wichtiger Aspekt in der Beziehung zweier Tiere ist, wer von beiden eine Interaktion
beginnt und damit Verantwortung fir die Interaktion tragt (HINDE & ATKINSON 1970). Im
Rahmen dieses Kapitels soll daher auch untersucht werden, ob alle Tiere eines Rudels
gleichermal3en Kontakt aufnehmen bzw. sich ndhern, oder ob es dabel Unterschiede in
Abhangigkeit von Alpha-Position, Dominanzverhdtnis oder Geschlecht der Tiere gibt.

3.3.2. Zur Methode und Auswertung

Diein diesem Kapitel angewendeten Begriffe von Kontakt und Nahe, bzw. Kontaktaufnahme
und Anngherung sind folgendermal3en definiert:

Kontakt: Unter Kontakt ist jede beliebige Kdrperbertihrung zu verstehen, unabhangig davon,
ob die Tiere den Kontakt gezielt herbeifiihrten oder ob er zuféllig entstand. Eine Ausnahme
wurde nur bel den Schlafhaufen von Speothos gemacht, da sich alle Tiere zum Schlafen so
eng an- und Ubereinander drangten, dass einzelne Individuen nicht mehr sichtbar und
individuelle Unterscheidungen nicht mehr moglich waren. Es wurde daher das
Zusammenliegen im Haufen als Kontakt zu allen anderen im Haufen gewertet, auch wenn
einzelne Tiere moglicherweise zueinander keinen Kontakt hatten.

Nahe: Als Nadhe wird eine Distanz definiert, die einer Kérperlange der jeweiligen Art
entspricht. Bei C. lupus, Cuon und Lycaon ist dies etwa 1 m, bei Speothos 50 cm. Eine
Anndherung ist das Unterschreiten dieser Distanz zu einem Partner. Eine Ausnahme wurde
nur bel den Rudelzeremonien von C.lupus in Klein-Auheim gemacht, da sich dle
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Beteiligten schnell und eng umeinander dréngten. In diesem Fall wurde das Teilnehmen an
der Zeremonie als Néhe zu den anderen gewertet, auch wenn wahrend der Zeremonie der
tatséchliche Abstand zeitweilig oder durchgehend grof3er war.

Insgesamt wurden sechs verschiedene Mdglichkeiten oder Arten der Kontaktaufnahme bzw.
Anndherung unterschieden:

Neutral - Einfaches Vorbeilaufen oder Hinzukommen, ohne erkennbare Absicht und ohne
erkennbare Reaktion.

Rangrelevant - Im Rahmen einer rangrelevanten Interaktion, unabhangig davon, ob das
unterlegene oder dominante Individuum den Kontakt aufnahm bzw. sich anndherte.

Zum Ruhen - Das kontaktaufnehmende bzw. sich anndhernde Individuum legt sich in
Ruhestellung neben einen Partner.

Beschnuppern - Die Kontaktaufnahme bzw. die Anndherung erfolgt durch Beschnuppern
(auch Belecken oder Beknabbern) des Partners und scheint in erster Linie der
olfaktorischen Informationsaufnahme zu dienen.

Zeremonie - Die Kontaktaufnahme bzw. Anndherung zweier Individuen erfolgt wéahrend einer
Zeremonie, unabhangig davon, durch welche Verhaltensweise der Kontakt bzw. die Néhe
tatséchlich zustande kommt.

Sonstiges - Verschiedene andere M églichkeiten der Kontaktaufnahme bzw. Anngherung, z. B.
beim gemeinsamen Fressen an einem grof3eren Nahrungsstick.

Alle Kontaktaufnahmen, Anndherungen, das Brechen von Kontakten und das Sich-Entfernen
eines Individuums wurden nach der Fokustier-Methode protokolliert. In grofReren Rudeln
wurden parallel dazu nach der Ad-Libitum-Methode diese Verhaltensweisen bei anderen
Individuen notiert. In kleineren Rudeln erfolgte die Beobachtung nach der All-Occurrance-
Methode (vgl. Kap. 2.4.2.2.).

Zum Rudelvergleich wurden nur die Kontaktaufnahmen und Anndherungen mit in die
Auswertung einbezogen, die nach der Fokustier- und der All-Occurrance-Methode
aufgenommen wurden. Nur bei diesen Methoden ist die Beobachtungsdauer genau bekannt,
wodurch nur so die Haufigkeiten der Kontaktaufnahmen und Anndherungen als relative
Haufigkeiten je Zeiteinheit ausgedriickt werden konnen. Da sich die Aktivitétszeiten der
untersuchten Rudel erheblich unterschieden, wurde die relative Haufigkeit je Stunde
beobachteter Aktivitatszeit (StdAZ) berechnet (vgl. Kap. 2.4.2.2., Tab. 2). Fir einen Vergleich
der verschiedenen Rudel muss aber auch die Rudelgrofie mit berticksichtigt werden, da die
Moglichkeit, zu anderen Tieren Kontakt aufzunehmen oder sich zu ndhern, auch von der
Anzahl der méglichen Partner im Rudel abhéngt. Die Haufigkeitsrate der Kontaktaufnahmen
und Anndherungen wurde deshalb fir den direkten Rudelvergleich durch die Anzahl der
maoglichen Partner im Rudel (Anzahl der Rudeltiere - 1) geteilt.

Innerhalb eines Individuenpaares kommt es vor allem auf das Verhdltnis der beiden
Individuen zueinander an, also auf die Haufigkeit, mit der ein Individuen im Vergleich zum
jeweiligen Partner Kontakt eingeht bzw. sich anndhert. Der Anteill der Aktivitétszeiten
wahrend der Beobachtungszeit kann hier vernachlassigt werden. Da wahrend der jeweiligen
Fokuszeiten nicht in alen Individuenpaaren Kontaktaufnahmen und Anndherungen
beobachtet werden konnten, wurden zum Vergleich der Individuenpaare innerhalb eines
Rudels auch die Kontaktaufnahmen und Anndherungen mit in die Auswertung einbezogen,
die anhand der Ad-Libitum-Methode aufgenommen wurden. Aus den gleichen Grinden
kombiniert auch DATTA (1983) die nach Fokustier- und Ad-Libitum-Methode erhobenen
Daten.
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Fur jedes einzelne Individuum eines Paares wurde der prozentuale Anteil Q an den gesamten
K ontaktaufnahmen des Paares sowie den Anndherungen berechnet:

Qa = A/(A+B) - 100

wobei A = Aufnahmen von Kontakt bzw. Annaherung von Individuum A
B = Aufnahmen von Kontakt bzw. Anndherung von Individuum B.

Die resultierenden Werte wurden fiir jedes Rudel getrennt in eine Matrix eingetragen, in der in
der ersten Spalte die Individuen, in der obersten Zeile die jeweiligen Partner aufgeftihrt waren.
In die jeweiligen Zellen wurde der prozentuale Anteil der Kontaktaufnahmen bzw. der
Anndherungen eingetragen. In einem nachsten Schritt wurde dann fur jedes Individuum der
durchschnittliche Prozentsatz von Q berechnet, mit dem es zu allen anderen Tieren des Rudels
Kontakt aufnahm bzw. sich anndherte.

Nicht nur Uber die Kontaktaufnahme und Anngherung, sondern auch tber das Beenden und
Sich-Entfernen lassen sich Beziehungen von Individuenpaaren beschreiben. So ist z. B.
maoglich, dass Tier A haufiger Kontakt zu Tier B aufnimmt, aber B den Kontakt haufiger
beendet. Eine Formel, die das Verhdltnis der aufgenommenen Kontakte (Néhe) zwischen zwei
Individuen abziglich des Verhdltnisses des Beendens zeigt, stammt aus der
Primatenforschung (HINDE & ATKINSON 1970):

Index = (Ad(AatBa)) — (Ad(AetBe))

A, = Aufnahmen von Kontakt bzw. Anndherung von Individuum A
Ba = Aufnahmen von Kontakt bzw. Anndherung von Individuum B
e = Beenden des Kontakts bzw. sich Entfernen von Individuum A
e = Beenden des Kontakts bzw. sich Entfernen von Individuum B

Der Index reicht von +1 bis -1. Bei einem positiven Index geht A einen groferen Antell der
Kontakte ein und beendet weniger, wahrend ein negativer Index umgekehrt bedeutet, dass A
nur einen kleineren Anteil der Kontakte selber eingeht und einen grof3eren Teil beendet.
Daraus folgt, dass bel einem positiven Index die Verantwortung fur Kontakte eher bei A liegt,
bei einem negativen Index eher bei B. Ein Index von Null bedeutet, dass A einen genauso
groRen Anteil an Kontakten eingeht wie es selber auch beendet. Da der Index mit dem
jeweiligen Anteil eines Individuums an den Kontaktaufnahmen bzw. des Beendens rechnet, ist
er unabhangig von der Aktivitat der Tiere. Wenn beispielsweise A im Gegensatz zu B sehr
aktiv ist und den Kontakt haufig eingeht, ihn aber genauso oft auch wieder bricht, wird der
Index Null. Daraus folgt, dass der Index nur ein Mal3 dafir ist, wer innerhalb eines
Individuenpaares die Hauptverantwortung fir Kontakte hat.

Der Index wurde fir alle Individuenpaare berechnet, zwischen denen mindestens eine
Aufnahme und eine Beendigung beobachtet werden konnte. Der Grund der Kontaktaufnahme,
der Anndherung und der Beendigung wurde dabei nicht berticksichtigt.

86



Kontaktaufnahme und Anndherung

3.3.3. Ergebnisse
3.3.3.1. Haufigkeitsrate von Kontaktaufnahme und Annaherung
3.3.3.1.1. Rudelvergleich

Ein Vergleich der Rudel zeigt, dass sich die Haufigkeitsrate der Kontaktaufnahme und
Anndherung zwischen den einzelnen Arten, aber auch den verschiedenen Rudeln einer Art
deutlich unterscheidet (Abb. 29). In Abb. 29a erkennt man die relative Haufigkeit, mit der die
Individuen innerhalb der Rudel Kontakt zueinander aufnehmen. Die meisten Kontakte ging
Soeothos mit einem Median von 7,5 mal je Stunde beobachteter Aktivitdtszeit (StdAZ) ein.
Am seltensten nahmen die Individuen von Cuon in Duisburg 1997 und Dortmund 1997 sowie
von C. lupus in Osnabriick 10/1997 mit einem Median unter 1 mal/StdAZ Kontakt zueinander
auf. Der extreme Unterschied des Minimum- und Maximumwertes bei Lycaon in Minchen
beruht darauf, dass der Alpha-Ride sehr oft (11,4 mal/StdAZ) Kontakt zum Alpha-Weibchen
aufnahm und damit einen , AusreiR3erwert” im Vergleich zu den anderen Rudelmitgliedern
verursachte (1,8 - 3,1 mal/StdAZ) (Die Haufigkeit, mit der die einzelnen Individuen Kontakt
eingingen, ist in Tab. A3 im Anhang dargestellt). Bei Lycaon in Dortmund gingen die
Individuen im Juli (2,8 mal/StdAZ) seltener Kontakte ein als in August (5,7 ma/StdAZ).
Dieser Unterschied stent wahrscheinlich mit dem Rangordnungswechsel zu Beginn der
Paarungszeit Anfang August in Zusammenhang. Obwohl keine Paarungen beobachtet werden
konnten, war das Interesse der Tiere aneinander dahnlich wie in Minchen deutlich gesteigert.
Bel Lycaon in Dortmund 8/1997 nahmen die Individuen sehr unterschiedlich haufig Kontakt
zueinander auf, wodurch sich eine grofle Streuungsbreite der Werte ergibt (3,2 -
11,0 mal/StdAZ) Dieser Streuungsbreite liegt ebenso wie in Minchen zugrunde, dass
insbesondere der neue Alpha-Rlde haufig Kontakte zu dem neuen Alpha-Weibchen einging
(12,0 mal/StdAZ).

Abgesehen von den Lycaon-Rudeln, die zur Paarungszeit (Minchen) oder eventuell zur
Paarungszeit (Dortmund August) beobachtet wurden, zeigte Spoeothos eine wesentlich héhere
Kontakthaufigkeit als die anderen drei Arten.

Auch bei der Betrachtung der Anndherungshéaufigkeit (Abb. 29b), zeigte Speothos auffallend
hohere Werte (21,5 mal/StdAZ) als die anderen drei Arten (2,6 - 11,3 mal/StdAZ). In fast
allen Rudeln naherten sich die Tiere deutlich haufiger an (2,6 - 21,6 mal/StdAZ), as sie
Kontakt aufnahmen (0,1 - 7,5 mal/StdAZ) (man beachte den Ordinatenmal3stab). Nur Lycaon
in Minchen bildete eine Ausnahme. Bei diesem Rudel nahmen die Individuen etwa 2 bis
11 mal/StdAZ Kontakt zueinander auf, wahrend Néhe nur etwa 1 bis 8 mal/StdAZ gesucht
wurde. Diesen Werten liegt zugrunde, dass das Alpha-Paar und zeitweilig auch das
zweitrangige Paar die Nahe zueinander gar nicht aufgaben und immer wieder neu Kontakt
zueinander aufnahmen. (Die Haufigkeit, mit der sich die einzelnen Individuen anndherten, ist
in Tab. A3 im Anhang dargestellt.)

Abschnittsdiskussion

Die Haufigkeit, mit der Individuen Kontakt zueinander aufnehmen und sich anndhern, kann
sich zwischen einzelnen Rudeln einer Art, z. B. bei C. lupus, aber auch innerhalb eines Rudels
Zu bestimmten Jahreszeiten (Paarungszeit) oder nach besonderen Ereignissen
(Rangordnungswechsel bei Lycaon Dortmund) stark unterscheiden. Im Artvergleich nimmt
Soeothos haufiger Kontakt auf und néhert sich haufiger seinen Artgenossen als die anderen
drei Arten.
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Abb. 29. Median, Minimum und Maximum der Haufigkeit je Stunde beobachteter Aktivitdtszeit (StdAZ), mit der
die Individuen der verschiedenen Rudel a) Kontakt zueinander aufnahmen und b) sich anndherten. (Rudel-
bezei chnungen siehe Abkiirzungsverzeichnis).
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3.3.3.1.2. Haufigkeit von Kontaktaufnahme und Annaherung in Abhangigkeit von der
Alpha-Position

Die Haufigkeit, mit der Individuen verschiedener Rudel in Abhéngigkeit von ihrer
Rangposition zueinander Kontakt aufnehmen und sich anndhern, ist in Abb. 30 dargestellt.
Bel Cuon in Duisburg, Lycaon in Dortmund 8/1997 und Lycaon in Minchen nahmen die
Alpha-Tiere haufiger Kontakt zu anderen auf (C-dui: 1,2, L-do3: 8,3, L-mi: 6,8 mal/StdAZ)
als die Nicht-Alpha-Tiere (C-dui: 0,1, L-do3: 4,5, L-mi: 2,9 ma/StdAZ). Der Unterschied bei
Cuon in Duisburg sient zwar in der graphischen Abbildung gering aus, doch liegt das
Minimum der AlphaTiere (0,2 ma/StdAZ) Uber dem Maximum der Nicht-Alpha-Tiere
(0,1 mal/StdAZ). Die AlphaTiere von Speothos hatten zwar im Vergleich zu den Nicht-
Alpha-Tieren eine hohe Haufigkeitsrate (8,2 mal/StdAZ), doch ist die Streuungsbreite der
Nicht-Alpha-Tiere so grof (3,0 - 9,7 mal/StdAZ), dass die Alpha-Tiere noch innerhalb dieser
Streuungsbreite liegen. Bei den Ubrigen Rudeln waren die Mediane der Alpha-Tiere und
Nicht-Alpha-Tiere nahezu gleich. Das extrem hohe Maximum bel Lycaon in Munchen
(11,4 ma/StdAZ) basiert auf der haufigen Kontaktaufnahme des Alpha-Ridens gegenilber
dem Alpha-Weibchen. Auch bel Lycaon in Dortmund 8/1997 war die Kontaktaufnahmerate
nach dem Rangordnungswechsel besonders hoch, da beide neuen Alpha-Tiere, besonders aber
der neue Alpha-Rude, haufig Kontakte aufnahmen (11,0 mal/StdAZ).

Anndherungen von den Alpha-Tieren kamen bei Cuon in Duisburg und Lycaon in Dortmund
im August haufiger vor (C-dui: 7,3, L-do3: 14,4 mal/StdAZ) as bei den Nicht-Alpha-Tieren
(C-dui: 1,2, L-do3: 6,4 mal/StdAZ). Dagegen hatten die Nicht-Alpha-Tiere bei Lycaon in
Dortmund im Juli und bei Speothos eine grélere Anndherungsrate (L-do2: 9,1,
Smu: 23,9 ma/StdAZ) as die AlphaTiere (L-do2: 4,7, Smu: 18,6 ma/StdAZ). In den
Ubrigen vier Rudeln waren die Haufigkeiten der Anndherungen bei Alpha- und Nicht-Alpha
Tieren etwagleich.

Abschnittsdiskussion

Die hohen Kontaktaufnahmeraten in zwei Rudeln von Lycaon stehen im Zusammenhang mit
der Paarungszeit bzw. mit einem Rangordnungswechsel. Sie sind wahrscheinlich nicht
arttypisch, dain normalen Situationen wie im dritten Lycaon-Rudel die Rate deutlich geringer
war. Obwohl auch C. lupus in Klein-Auheim zur Paarungszeit beobachtet wurde, ist die
Kontaktaufnahmerate der Alpha-Tiere nicht hoher as die der Nicht-Alpha-Tiere und die
Anndherungsrate sogar geringer. Wie im nédchsten Abschnitt dargelegt wird, stehen diese
Werte im Zusammenhang damit, dass sich wahrend der Paarungszeit mehrere rangtiefe Riden
ofter als der Alpha-Rude dem Alpha-Weibchen anndherten.

Die Haufigkeit, mit der Individuen durchschnittlich Kontakt zu den anderen Rudelmitgliedern
aufnehmen oder sich anndhern, scheint daher nicht direkt von der Rangposition der Individuen
abzuhangen. Es ist keine eindeutige Aussage dartber mdglich, ob sich eher die Alpha-Tiere
trauen, Kontakte aufzunehmen oder ob eher die Nicht-Alpha-Tiere mdglichst viele Kontakte
Zu den Alpha-Tieren suchen.
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Abb. 30. Median, Minimum und Maximum der Haufigkeit je StdAZ, mit der Alpha-Tiere (A) und Nicht-Alpha
Tiere (N) in den verschiedenen Rudeln a) Kontakt zu anderen aufnahmen und b) sich anngherten. (Rudel-
bezei chnungen siehe Abkiirzungsverzeichnis.)

3.3.3.1.3. Haufigkeit von Kontaktaufnahme und Annaherung in Abhangigkeit vom
Geschlecht

In Abb. 31 ist fur jedes Rudel getrennt die Haufigkeit dargestellt, mit der Mannchen und
Weibchen Kontakt zu anderen Individuen aufnehmen bzw. sich anndhern. Bel Speothos
gingen die Weibchen etwas haufiger Kontakte zu anderen ein (8,3 mal/StdAZ) as die
Mannchen (5,8 mal/StdAZ). In allen drei Lycaon-Rudeln war es umgekehrt: Die Méannchen
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gingen haufiger Kontakte ein (L-do2: 3,0, L-do3: 8,4, L-mi: 7,2 mal/StdAZ) als die Weibchen
(L-do2: 2,0, L-do3: 4,4, L-mu: 2,3 ma/StdAZ). Bei Cuon und C. lupus ist der Median der
K ontaktaufnahmerate bei Mannchen und Weibchen nahezu gleich.

Die Haufigkeitsrate der Anndherungen unterscheidet sich bei Mannchen und Weibchen in der
Mehrzahl der Rudel nicht. Nur bei C.lupus in Osnabriick naherten sich die Mannchen
deutlich haufiger: Das Minimum der Mannchen (2,8 mal/StdAZ) liegt Uber dem Wert des
Weibchens (1,7 mal/StdAZ). In adlen anderen Rudeln liegt der Median der Weibchen im
Streuungsbereich der Ménnchen.
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Abb. 31. Median, Minimum und Maximum der Haufigkeit je StdAZ, mit der Mannchen und Weibchen in den
verschiedenen Rudeln @) Kontakt zueinander aufnahmen und b) sich anndherten. (Rudelbezeichnungen siehe
Abkirzungsverzeichnis).
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Abschnittsdiskussion

Dass die Ruden von Lycaon deutlich haufiger Kontakt eingingen als Weibchen, hangt im
Munchen sicher und in Dortmund maoglicherweise mit der Paarungszeit zusammen. Von
Haushunden ist bekannt, dass laufige HUindinnen eine unwiderstehliche Anziehungskraft auf
Hunderiden ausiben (z.B. LORENz 1965:58, ZIMEN 1988a:166, TRUMLER 1989:245).
Waéhrend der Ranzzeit enthdt der Harn der Weibchen vermutlich Pheromone, die eine
anziehende Wirkung auf Ruden haben (Fox 1975b:159).

Im Gegensatz dazu stehen die ebenfalls zur Paarungszeit beobachteten Wolfe in Klein-
Auheim. Bei ihnen nahmen die Riden zwar nicht hdufiger Kontakte auf als die Weibchen,
ndherten sich aber deutlich ofter an. Es wére denkbar, dass die Ruden &hnlich wie bei
Haushunden und bel Lycaon zwar Nahe zum Weibchen suchten, dass es aber gewisse
Hemmmechanismen gibt, die im Durchschnitt seltenere Kontakte bedingen. Dazu passt
ZIMENS (1988a:166) Beobachtung, dass die Paarungszeit von Wolfen im Vergleich zu
Haushunden eher unaufféllig verlauft.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass das Geschlecht aul3erhalb der Paarungszeit wohl
keinen Einflufd auf die durchschnittliche Haufigkeit der Kontaktaufhahme und Anndherung zu
allen anderen Rudelmitgliedern hat. Wahrend der Paarungszeit kann die Haufigkeitsrate der
K ontaktaufnahme und Anndherung der Riiden aber deutlich erhéht sein.

3.3.3.2. Art der Kontaktaufnahme und Anndherung
3.3.3.2.1. Rudelvergleich

Die Art der Kontaktaufnahme war bel den einzelnen Rudeln sehr unterschiedlich (Abb. 32).
Eine bei allen Rudeln vorkommende und in einigen Rudeln auch relativ haufige Art der
Kontaktaufnahme war Beschnuppern (inkl. Belecken, Beknabbern etc.). Vor alem die drei
Lycaon-Rudel und C.lupus in Osnabriick hatten hier einen grof3en Anteil ihrer
Kontaktaufnahmen (36,4 - 63,9 %). Die Haufigkeit des Beschnupperns scheint aber nicht von
der Paarungszeit abzuhangen. Lycaon in Dortmund im Juli und C. lupus in Osnabriick hatten
auch einen relativ hohen Anteil an Beschnuppern und wurden nicht wahrend der Ranz
beobachtet. Umgekehrt ist der Anteil an Beschnuppern bei C. lupus in Klein-Auheim relativ
gering (14,6 %).

Es sei daran erinnert, dass es bel Lycaon in Dortmund 1997 Anfang August zu einem
Rangordnungswechsel kam. Interessant ist nun, dass bei diesem Rudel der Anteil der
rangrelevanten Kontaktaufnahmen und des Dazulegens zum Ruhen im Juli und im August
etwa gleich ist. Im August war alerdings der Anteil an neutralem Vorbeigehen niedriger,
wahrend der Anteil an Beschnuppern deutlich héher lag. In Verbindung mit den insgesamt
haufigeren Kontaktaufnahmen im August konnte dies wieder ein Hinweis auf den Beginn der
Paarungszeit sein, da die Tiere ein grof3eres Interesse aneinander hatten.

Bel der Art der Kontaktaufnahme hat mit Ausnahme von Cuon in Duisburg nur Speothos
einen fast 50%igen Anteil am neutralen Vorbeigehen. Bei den anderen Rudeln hat neutrales
Vorbeigehen nur etwa einen 10%igen Anteil an allen Kontaktaufnahmen. Der bei Cuon in
Duisburg festgestellte hohe Wert fur neutrale Kontaktaufnahmen von 54 % ist en
Ausreif3erwert und kann vernachlassigt werden. Bei diesem Rudel wurden insgesamt nur sehr
wenige Kontaktaufnahmen beobachtet und in mehreren Individuenpaaren gar keine. Der sehr
hohe Wert fur neutrale Kontaktaufnahmen in diesem Rudel kam dadurch zustande, dass zwei
Individuen nur je einmal bei der Kontaktaufnahme und in beiden Félen beim Vorbeigehen
beobachtet werden konnten. Fiir sie ist der prozentuale Anteil am Vorbeigehen daher 100 %,
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wodurch der Rudeldurchschnitt verzerrt wird. Die Befunde dieses Rudels sind aufgrund der
sehr seltenen Kontaktaufnahmen nur bedingt zu verallgemeinern.

Bel C. lupus konnte in keinem Rudel beobachtet werden, wie Individuen zum Ruhen Kontakt
aufnahmen. Wie in Kap. 3.4. (Distanzen) dargestellt, schliefen Speothos und Lycaon oft eng
aneinander gedrangt langere Zeiten. Sie hatten daher eine relativ geringe durchschnittliche
Distanz beim Ruhen. Gleichzeitig haben sie aber auch einen verhdtnismafdig geringen Anteil
an Kontaktaufnahmen zum Ruhen (16,2 - 27,4 %), denn lagen sie einmal, blieben sie meist
langere Zeit so liegen. Anders war es bei Cuon in Dortmund und zu einem geringen Teil auch
in Duisburg. Wie in Kap. 3.4. (Distanzen) dargestellt, schliefen die Rothunde in grofRem
Abstand zueinander. Einen relativ grofRen Anteil ihrer Kontakte (18,4 %) gingen die
Dortmunder Tiere aber dadurch ein, dass sie sich vor einen bereits liegenden Partner legten
(,Liegen vor einem Liegendem”). Bei C. lupus in Klein-Auheim fand ein grof3er Teil der
K ontaktaufnahmen (42,7 %) wahrend der Zeremonien statt.

Bel Anndherungen war in fast alen Rudeln neutrales Vorbeigehen, Folgen oder Dazustellen
mit ca. 60 % bis fast 100 % am haufigsten (Abb. 33). Nur bei Cuon in Dortmund war der
Antell an sonstigen Annaherungen noch etwas héher (49,4 %) as der Anteil des neutralen
Vorbeigehens (43,9 %). Dieser hthere Wert basiert darauf, dass sich die Tiere sehr haufig bei
der Nahrungsaufnahme nahe kamen, da sie sich dafir in einen engen, dicht von Bulschen
umstandenen und kaum einsehbaren Gehegewinkel zurtickzogen und dort nebeneinander
frallen. Bei C.lupus in Klein-Auheim naherten sich die Individuen auf3er beim neutralen
Vorbeigehen (62,9 %) auch haufig wahrend der Zeremonien (33,4 %) an.

Abschnittsdiskussion

Beim Vergleich der vier Canidenarten féllt Speothos besonders durch die Uberwiegend
neutralen Kontaktaufnahmen auf. Kontaktaufnahmen zum Ruhen wurden zwar bei Lycaon,
Soeothos und Cuon beobachtet, doch unterscheiden sie sich grundlegend in ihrer Bedeutung.
Wahrend Lycaon und Speothos tatséchlich in Kontakt mit anderen Tieren ruhen, legen sich
Cuon-Individuen im Rahmen von sozialen Interaktionen kurzfristig zueinander, wobei sie sich
fUr ein bis zwel Minuten aneinanderschmiegen und dann wieder aufstehen und sich trennen.
Bel diesem Verhalten handelt es sich wegen der Kirze des Liegens und des sonst nicht
beobachteten Anschmiegens nicht um echtes Ruhen, sondern um scheinbares Ruhen
(HARENBERG 1965). Dem kurzfristigen Zusammenliegen kommt daher soziale Funktion zu
und es kénnte sich um eine Art Zeremonie handeln.

Dass Kontaktaufnahmen im Rahmen von Zeremonien nur bel C. lupus vorkamen, ist durch
die Methode der Datenerhebung bedingt. Bel C. lupus waren Zeremonien durch pl6tzliches
Zusammenkommen vieler Tiere und das meistens dabel vorkommende Heulen klar zu
definieren. Alle Kontaktaufnahmen wahrend der Zeremonien wurden daher zusammengefasst.
Bel den anderen Arten gibt es auch Zeremonien, wiein Kap. 3.1.3. (soziale Verhaltensweisen)
bereits ausfuhrlich dargestellt, doch waren sie weniger genau abzugrenzen. Die Arten der
K ontaktaufnahmen wurden deshalb nicht unter dem Begriff Zeremonie zusammengefasst.

Da die beobachteten Anndherungen aler Rudel Uberwiegend neutralen Charakter hatten,
wurde anhand der Annaherungen keine weitere differenzierte Auswertung durchgefthrt.
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33322 Art de Kontaktaufnahme in Abhangigkeit von Rangposition,
Dominanzver hdltnisund Geschlecht

Eine Untersuchung der Art der Kontaktaufnahmen fur ale Rudel zusammengefasst ergab, dass
weder Rangposition noch Dominanzverhdtnis einen Einfluld auf die Art der Kontaktaufnahme
haben. Das Geschlecht dagegen hat einen Einflul3, wie im Folgenden dargestel It wird.

In gleichgeschlechtlichen und gemischtgeschlechtlichen Individuenpaaren ist das Verhéltnis
der einzelnen Kontaktaufnahmearten nicht gleich grof3 (Abb. 34). Von Riuden zu Riden (MM)
kommen Kontaktaufnahmen, die im Zusammenhang mit rangrelevanten Situationen stehen,
am haufigsten vor (Median ca. 30 %). Von Weibchen zu Weibchen (WW) hat Beschnuppern
den grofiten Anteil (40 %). Auch von Riden zu Weibchen (MW) liegt der grofdte Anteil der
Kontaktaufnahmen beim Beschnuppern (50 %), wahrend der Anteil rangrelevanter
Kontaktaufnahmen einen sehr geringen Median hat (7 %). Bel den Kontaktaufnahmen der
Weibchen zu den Mannchen (WM) kommen neutrale Kontaktaufnahmen, Kontaktaufnahmen
zum Ruhen und Beschnuppern etwa gleich haufig vor (20 - 25 %), wahrend rangrelevante
K ontaktaufnahmen wieder deutlich selten sind (8 %).
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Abb. 34. Median, Minimum und Maximum des relativen Anteils der Kontaktaufnahmearten in Prozent fir alle
Rudel zusammengefasst zwischen Mannchen (MM), von Mannchen zu Weibchen (MW), von Weibchen zu
Mannchen (WM) sowie zwischen Weibchen (WW). (N - neutra, RR - rangrelevant, RU - Ruhen,
SN - Beschnuppern, SON - Sonstiges, Z - Zeremonie.) (Rudelbezeichnungen siehe Abkirzungsverzeichnis).

Beachtenswert ist, dass die Minima des Anteils an Beschnuppern sowohl von Mannchen zu
Weibchen (19,8 %) as auch von Weibchen zu Weibchen (12,8 %) as einzige Minima
deutlich Uber Null liegen. Dies bedeutet, dass das Beschnuppern von Weibchen in alen
Rudeln zu einem nicht zu vernachlassigendem Anteil vorkam, und zwar sowohl in als auch
aul3erhalb der Paarungszeit.

Dass in gleichgeschlechtlichen Individuenpaaren die rangrelevanten Kontaktaufnahmen einen
groferen Anteil as in den verschiedengeschlechtlichen Paaren haben, passt zu den
Ergebnissen aus Kap. 3.2. (Rangordnung). Dort wurde bereits festgestellt, dass es zwischen
gleichgeschlechtlichen Individuenpaaren insgesamt haufiger zu rangrelevanten Interaktionen
kommt als zwischen verschiedengeschlechtlichen.
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3.3.3.3. Kontaktaufnahmen innerhalb eines I ndividuenpaar es
3.3.3.3.1. Rudelvergleich

Wahrend in Abschnitt 3.3.3.1. untersucht wurde, wie haufig die Tiere Kontakt
durchschnittlich zu allen anderen Individuen des Rudels aufnahmen, soll in diesem Abschnitt
untersucht werden, ob die Haufigkeit der Kontaktaufnahmen davon abhéangt, wer der Partner
ist. (Fur ale Individuenpaare ist in Tab. A4 im Anhang aufgelistet, wer jewells fir wieviel
Prozent der beobachteten Kontaktaufnahmen verantwortlich ist.) Anndherungen wurden in
diesem Abschnitt nicht weiter ausgewertet und dargestellt, da sich erstens mit Ausnahme des
beschriebenen Falls von C. lupus in Klein-Auheim keine besonderen Unterschiede zwischen
Kontaktaufnahmen und Anndherungen zeigten (Kap. 3.3.3.1) und da zweitens der grélte
Antell der Annédherungen neutraler Art war (Kap. 3.3.3.2.).

In Tab. 15 ist dargestellt, inwieweit die Alpha-Tiere der verschiedenen Rudel durchschnittlich
den geringsten und den héchsten Anteil an den Kontaktaufnahmen hatten. In fast allen Rudeln
hatte das Alpha-Weibchen durchschnittlich den geringsten Anteil an den Kontaktaufnahmen.
Bel Cuon in Duisburg nahm das Alpha-Weibchen zwar nur extrem wenige (durchschnittlich
2,4 %) Kontakte auf, es gab aber noch ein Mannchen PO, von dem Uberhaupt keine
K ontaktaufnahmen beobachtet werden konnten und das deshalb einen noch geringeren Anteil
an den Kontaktaufnahmen hatte (0 %) (vgl. Tab. A4 im Anhang). Dieses Mannchen PO lief
wahrend seiner Aktivitatszeit Uberwiegend stereotyp in einem Gehegeteil herum und sein
Verhalten ist nur unter Vorbehalt zu veralgemeinern. Vermutlich handelt es sich daher bei
dem geringen Anteil dieses Mannchens um eine Ausnahme (vgl. Kap. 3.4.3.3.). Bei Lycaonin
Dortmund im August hatte ebenfalls nicht das derzeitige Alpha-Weibchen ni den geringsten
Antell, sondern das andere, vorherige Alpha-Weibchen ma. Md&glicherweise liegt auch hier
eine besondere Situation vor, da das AlphaWebchen ni noch im Zuge des
Rangordungswechsel s besonders aktiv war.

Bel den Riden bietet sich dagegen ein weniger einheitliches Bild. In drei Rudeln (Cuon in
Dortmund 1997, Speothos und C. lupus in Klein-Auheim) hatte der Alpha-Ride nach dem
Alpha-Weibchen den zweitgeringsten Anteil an den Kontaktaufnahmen, so dass beide
zusammen die wenigsten Kontakte aufnahmen. In vier Rudeln hatte der Alpha-Ride den
hochsten Anteil an den Kontaktaufnahmen (Cuon in Duisburg, Lycaon in Dortmund 7/1997
und 8/1997, C. lupusin Osnabriick 10/1997).

Tab. 15. Vorkommen (+) und Nichtvorkommen () des Merkmals, dass die Alpha-Tiere durchschnittlichen den
geringsten bzw. den hochsten Anteil an den Kontaktaufnahmen zu ihren Partnern haben. (Rudelbezeichnungen
siehe Abkirzungsverzeichnis).

Alpha-Paar hat Alpha-Weibchen hat Alpha-Rlde hat
durchschnittlich den durchschnittlich den durchschnittlich den
Rudel geringsten Anteil an den | geringsten Anteil an den | héchsten Anteil an den
Kontaktaufnahmen Kontaktaufnahmen K ontaktaufnahmen
C-dui - -+ +
C-do2 + + -
L-do2 - + +
L-do3 - - +
L-muU — + —
S-mu + + -
W-0s2 - + +
W-ka + + _
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Abschnittsdiskussion

Vermutlich tGberlagern sich bei der Haufigkeit, mit der die Alpha-Weibchen und die Alpha-
Riden Kontakte aufnehmen, zwel verschiedene Verhaltensmuster. Da sich fast alle Alpha
Weibchen am passivsten bei den Kontaktaufnahmen verhielten, konnte es sich bei ihnen um
ein generelles Geschlechtsmerkmal handeln. Das in den verschiedenen Rudeln gegensétzliche
Verhalten der Ruden kdnnte dagegen auf Strategien in der Rudelfiihrung hinweisen und damit
ein Anzeichen fir Ubergeordnete Rudelstrukturen sein. Da sich die drei Rudel (Cuon in
Dortmund 1997, Speothos und C. lupus in Klein-Auheim) auch in anderen Merkmalen von
den dbrigen Rudeln unterschieden, sollen alle Unterschiede zwischen den Rudeln
zusammenfassend in Kap. 4.1. diskutiert werden.

Da zumindest Alpha-Weibchen und Alpha-Ruden einen unterschiedlich grof3en Anteil an den
K ontaktaufnahmen haben, soll im folgenden Abschnitt vertiefend untersucht werden, welche
Auswirkungen ein Unterschied in Rangposition, Dominanzverhéltnis oder Geschlecht der
Individuen eines Paares auf die Kontaktaufnahmen zueinander haben kann.

3.3.3.3.2. Kontaktaufnahmen innerhalb eines Individuenpaares in Abhéngigkeit von
Rangposition, Dominanzver haltnis und Geschlecht

Der Median des prozentualen Anteils an den Kontaktaufnahmen der Alpha-Tiere war im
Vergleich zu den Nicht-Alpha-Tieren in den verschiedenen Rudeln extrem unterschiedlich.
Der Median lag zwischen 83 % bei Cuon in Duisburg und 15 % bei Cuon in Dortmund
(Abb. 35). Da sich der Antell der AlphaTiere an den Kontaktaufnahmen zwischen
verschiedenen Rudeln deutlich unterscheidet, scheint die Alphaposition keinen direkten
Einfluss auf den Anteil der Kontaktaufnahmen innerhalb eines Individuenpaares zu haben. Da
sich auch die Rudel der einzelnen Arten z. T. extrem unterscheiden, lassen sich keine
Artcharakteristika feststellen.

In Abb. 36 ist zu erkennen, dass der relative Anteil der Kontaktaufnahmen der dominanten
Tiere in einigen Féllen kleiner und in anderen groRRer als der Anteil der unterlegenen
Individuen ist. Das Dominanzverhéltnis innerhalb eines Individuenpaares scheint daher keinen
direkten Einfluss auf die Haufigkeit zu haben, mit der Kontakte zwischen den Individuen des
Paares el ngegangen werden.

Es sei noch einmal betont, dass in diese Untersuchung ale Individuenpaare eingehen, die sich
in ihrem Rang unterscheiden, unabhangig davon, ob sie AlphaTiere oder nicht sind. Die
individuellen Beziehungen der Tiere werden so differenzierter berticksichtigt, als wenn die
Tiere nach ihrer Alpha-Position gruppiert werden. Es ist daher interessant festzustellen, dass
in den drei Rudeln Cuon in Dortmund, Speothos und C.lupus in Klein-Auheim die
dominanten Tiere einen geringeren Anteil an den Kontaktaufnahmen hatten als die
unterlegenen. Gerade in diesen drel Rudeln hatten, wie bereits oben dargestellt, nicht nur die
Alpha-Weibchen, sondern auch die Alpha-Riden einen besonders geringen Anteil an den
Kontaktaufnahmen. Es wurde bereits angedeutet, dass es sich dabel mdglicherweise um
unterschiedliche Rudelflihrungsstrategien handelt. Diese Strategien wdirden dann
moglicherwel se auch zwischen anderen Individuenpaaren eine Rolle spielen, nicht nur bel den
jeweiligen Alpha-Ruden. Eine ausfiihrliche Diskussion der Zusammenhange soll in Kap. 4.1.
(Rudelfihrung) zusammen mit den Ergebnissen aus Kap. 3.2. (Rangordnung) und Kap. 3.5.
(Harnen und Koten) erfolgen.

Bel einer Aufgliederung nach Geschlechtern zeigt sich, dass in gemischtgeschlechtlichen
Paaren beim Eingehen von Kontakt die Méannchen (mit 57,6 - 97,6 %) einen hoheren
medianen Anteil haben als die Weibchen (Abb. 37). Dies gilt fur alle Rudel. Fur alle Rudel
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zusammengefasst, liegt ein statistisch signifikanter Unterschied zwischen dem Anteil der
Mannchen und dem der Weibchen vor (Sign-Test, p < 0,01). Es kann daher gefolgert werden,
dass das Geschlecht einen Einfluss auf die Kontaktaufnahmen in verschiedengeschlechtlichen
Individuenpaaren hat: Die Méannchen aller untersuchten Rudel und damit aller untersuchten
Arten nehmen gegeniiber den Weibchen haufiger Kontakt auf als umgekehrt.

Anteil der Alpha-Tiere
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Abb. 35. Median, Minimum und Maximum des prozentualen Anteils der Kontaktaufnahmen der Alpha-Tiere in

den aus Alpha-Tieren und Nicht-Alpha-Tieren gemischten Individuenpaaren (Q), fur ale Rudel getrennt
dargestellt. (Rudelbezeichnung siehe Abkirzungsverzeichnis).

Anteil der dominanten Tiere
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Abb. 36. Median, Minimum und Maximum des prozentualen Anteils der Kontaktaufnahmen der dominanten

Tiere innerhalb der Individuenpaare mit bekanntem Dominanzverhdltnis (Q), fir ale Rudel getrennt dargestellt.
(Rudelbezeichnung siehe Abkirzungsverzeichnis).
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Anteil der Mannchen
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Abb. 37. Median, Minimum und Maximum des prozentualen Anteils der Kontaktaufnahmen der Mannchen
innerhalb der verschiedengeschlechtlichen Individuenpaare (Q), fiur ale Rudel getrennt dargestellt.
(Rudelbezeichnungen siehe Abkirzungsverzeichnis).

3.3.3.4. Verhdltnis von Kontaktaufnahme und Kontaktabbruch bzw. Annaherung und
Sich-Entfernen

Im diesem Abschnitt sollen zusétzlich zu Kontaktaufnahme und Anngherung auch Brechen
von Kontakten und Sich-Entfernen mit zur Beschreibung von individuellen Beziehungen
herangezogen werden. Insbesondere soll geprift werden, inwieweit sich der in der
Primatenforschung entwickelte ,, HINDE-Index* (HINDE & ATKINSON 1970, PALOMBIT €t al.
1997) auch in der Canidenforschung anwenden 1&3.

In Tab. A5 (im Anhang) ist fur alle Individuenpaare, bei denen mindestens eine Aufnahme
und eine Beendigung beobachtet werden konnte, der Index fur Kontakte und Néhe aufgelistet.
In dieser Tabelle ging es zunéchst nur um die GrofRenordnung der Indizes. Die Anordnung der
Individuen je Paar und damit das Vorzeichen des Indexes wurden nicht berticksichtigt.

Fast adle Indizes sowohl bei Kontakt (94,7 %) als auch bel Nahe (95,8 %) liegen zwischen
-0,5 und +0,5 (Tab. 16). Selbst in einem engeren Rahmen von -0,2 und +0,2 liegen noch weit
Uber die Halfte aler Indizes (Kontakt: 59,6 %, Nahe: 75,0 %).

Abschnittsdiskussion

Die Mehrzahl der Indizes lag in einem Bereich um Null, da die meisten Individuen Kontakte
bzw. Na&he genauso haufig aufnahmen wie beendeten. Tatséchlich schien es so zu sein, dass
das kontaktaufnehmende bzw. sich anndhernde Tier den Kontakt bzw. die Nahe selber schnell
wieder beendete. So reckte z. B. eines von zwel nebeneinander stehenden Tieren seinen Kopf,
um das andere am Fell zu beschnuppern, ging so Kontakt ein, wendete dann den Kopf wieder
ab und beendete den Kontakt. Oder ein Tier nédherte sich einem anderen, lief vorbei und
entfernte sich dann wieder.
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Tab. 16. Anzahl (und relative Haufigkeit in Prozent) der Gréfenordnungen der unter Anwendung des ,,Hinde-
Index* fir Kontaktaufnahmen und Anndherungen berechneten Indizes aler Individuenpaare, bei denen
mindestens eine Aufnahme und eine Beendigung beobachtet wurde, fir alle Rudel zusasmmengefasst (Kontakt:
n = 114, Néhe: n = 120).

Kontakt Nahe
Anzahl der Indizes zwischen| Anzahl in% Anzahl in%
-0,2und + 0,2 68 59,6 % 90 75,0 %
-0,5und + 0,5 108 94,7 % 115 95,8 %

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde bel der Protokollierung der Beendigungen nicht
berlicksichtigt, wie lange der Kontakt (N&he) bestand und nicht unterschieden, ob ein selbst
eingegangener Kontakt (Ndhe) oder von anderen eingegangener Kontakt (N&dhe) beendet
wurde. Es kann daher anhand der aufgenommenen Daten nicht belegt werden, wie lange die
Kontakte wahrten, und ob wie vermutet wirklich in den meisten Féllen das aufnehmende Tier
auch das beendende war.

In der Primatenforschung wird der Index vor alem zur Beschreibung von Mutter-Kind-
Beziehungen oder zur Beschreibung von Freundschaften herangezogen (z. B. HINDE &
ATKINSON 1970, HINDE & WHITE 1974, PALOMBIT et a. 1997). In beiden Fallen verbringen
die Tiere einen grof3en Teil der Zeit in Kontakt oder Nahe zueinander und der Index dient als
Mal3, wer von beiden verantwortlich flr die gemeinsam verbrachte Zeit ist. Bei Caniden
dagegen werden Kontakte auf3er beim Ruhen nur kurzfristig aufgenommen, z. B. beim
Beschnuppern oder Vorbeigehen. Nach den Ergebnissen der vorliegendne Untersuchung
scheint das aufnehmende Tier den Kontakt auch wieder zu beenden. Der Index als Mal3 der
Verantwortung bietet daher nicht mehr Informationen a's die Haufigkeit der Kontaktaufnahme
bzw. der Anngherung allein.

Da die Indizes der meisten Individuenpaare um Null herum liegen, wird auf eine weitere
Auswertung und einen Artvergleich anhand des Index im Rahmen der vorliegenden Arbeit
verzichtet. Fur zukinftige Untersuchungen zum gemeinsamen Ruhen von Lycaon oder
Soeothos kdnnte der Index aber nutzbringend herangezogen werden. Anders als in der
vorliegenden Arbeit mufdte dazu Aktivitdt bzw. Ruhe sowohl des Individuums als auch des
Partners berticksichtigt werden und auch bei den Beendigungen protokolliert werden, welcher
Art der Kontakt oder die Nahe war, die aufgegeben wurde. An Lycaon konnte bereits im
Freiland gezeigt werden, dass Méannchen und Weibchen in sich neu und dauerhaft
formierenden Rudeln haufiger in Kontakt liegen as in instabilen Rudeln (McCREERY 2000).
Der Index konnte hier eventuell aufzeigen, ob eher Weibchen oder Ménnchen verantwortlich
fur den Rudel zusammenhalt sind.

3.3.4. Kapiteldiskussion
Eine Ubersicht tiber die Ergebnisse zu Kontaktaufnahmen und Annzherungen gibt Tab. 17.

Anhand dieser Tabelle sollen die vier untersuchten Arten miteinander verglichen und die
Ergebnisse diskutiert werden.
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Tab. 17. Ubersicht tber die Ergebnisse zu den Kontaktaufnahmen und Annaherungen der untersuchten Arten.
Erklarungen siehe Text. (0: keine Abhéngigkeit; +: positive Abhangigkeit (Alpha-Tiere bzw. dominante Tiere
bzw. Méannchen haben den gréferen Anteil an den Kontaktaufnahmen und Anngherungen), -: negative
Abhangigkeit (Nicht-Alpha-Tiere bzw. unterlegene Tiere bzw. Weibchen haben den gréReren Anteil).

C. lupus Cuon Lycaon Speothos
Kontakt- und mittel/wenig mittel/wenig mittel viele
N&heaufnahmen
Art der Kontaktaufnahmen | bes. Situationen | bes. Situationen bes. neutral
Uberwiegend ... Zeremonien, rangrelevante Situationen,
nicht Nahrungs-|  Interaktionen, Beschnuppern
aufnahme | Nahrungsaufnahm
e

Individual distanz wahrend vorhanden vorhanden vorhanden keine
der Aktivitét
Haufigkeit der Aufnahmen
abhangigvon ...

Rangposition 0 0 0 0

Geschlecht 0 0 0 0
Verhdltnis der Aufnahmen
je Individuenpaar abhangig
von ...

Rangposition o/— +/— +/— —

Dominanzverhéltnis +/— +/— +/0 0

Geschlecht + + + +

3.3.4.1. Artspezifische Diskussion

C. lupus
C. lupus nimmt im Vergleich zu den anderen Arten nur relativ wenig Kontakte auf und zwar

meist nur in besonderen Situationen, wie wahrend der Zeremonien oder zu rangrelevanten
Interaktionen. Folglich hat C. lupus wahrend der Aktivitétszeit eine Individualdistanz.

Cuon

Auch Cuon nimmt im Vergleich zu den anderen Arten nur wenig Kontakte auf. Die
aufgenommenen Kontakte finden fast ausschliefdich in besonderen Situationen statt, z. B. in
rangrelevanten Interaktionen. ES kann festgestellt werden, dass auch Cuon ene
Individualdistanz hat.

Lycaon
Lycaon nimmt zumindest auf3erhalb der Paarungszeit nur geringfigig mehr Kontakte und

Né&he auf als Cuon oder C. lupus. Die Kontaktarten sind tberwiegend Beschnuppern, wahrend
neutrale Kontaktaufnahmen selten sind. Da bei Lycaon wahrend der Aktivitatszeit nur relativ
wenige Kontakte vorkommen und diese nicht zuféllig sondern gezielt waren, kann
angenommen werden, dass Lycaon eine Individualdistanz hat. Diese Individuadistanz wird
nur unter bestimmten Bedingungen gebrochen und wahrend der Aktivitdtszeit weitgehend
aufrecht erhalten.
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Soeothos
Die sehr hohe Frequenz der Kontakt- und Naheaufnahmen unterscheidet Speothos von den drei

anderen Arten deutlich. Es fallt auf, dass bei Speothos die Art der Kontaktaufnahme Uberwiegend
neutral ist: einfaches Vorbeilaufen, Nebeneinander-Stehen oder sogar Auflaufen, wenn ein sich
bewegendes Tier plétzlich stehenbleibt und das dahinter laufende nicht rechtzeitig abbremst und
auf den Vorderen auflauft (vgl. SOMMER 1990). Bei Soeothos kommt es daher zu sténdigen
Bertihrungen, ohne dass dabel eine bestimmte Absicht zu erkennen wére.

Nach DRUwWA (1976:62,65) soll Beschnuppern eine Geste zur Kontaktaufnahme sein und
damit eine Verhaltensweise, die der Paar- und Familienbindung dient. Er schreibt: ,, Wie auch
bei anderen Caniden dienen dem Waldhund bestimmte Gesten zur Kontaktaufnahme
untereinander (Beschnuppern von Ohren, Anogenitale, Nacken und Rlcken);..." (DRUWA
1982:84, Hervorhebung durch Autorin der vorliegenden Arbeit).

In Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde festgestellt, dass Beschnuppern mit 20 % nur einen
geringen Anteil an den Kontaktaufnahmen hat und dass Beschnuppern im Vergleich zu dem
50%igen Anteil neutraler Kontaktaufnahmen bei Speothos weniger bedeutend ist. DRUWA
scheint Ubersehen zu haben, dass sich die Tiere nicht beschnuppern, um Kontakt
aufzunehmen, sondern weil sie an einem bestimmten Geruch interessiert sind, der
maoglicherweise wichtige Informationen Uber die letzte Nahrung, den Hormonstatus oder
dhnliches tragt. Sie missen deshalb die Individuadistanz unterschreiten und Kontakt
aufnehmen. Inwieweit fir das Unterschreiten der Individuadistanz — bestimmte
Beschwichtigungsgesten, eine besondere Mimik oder Laute nétig oder vorhanden sind, damit
es nicht auf aggressive Gegenwehr stoft, ist eine andere Frage und wurde weder im Rahmen
der vorliegenden Arbeit noch bel DRUWA untersucht. Es ist aber wahrscheinlich, dass gerade
bei Speothos wegen des hohen Anteils an neutralen Kontaktaufnahmen Uberhaupt keine
besonderen Gesten oder eine besondere Beschwichtigungsmimik zur Kontaktaufnahme
notwendig sind.

Anhand der Ergebnisse dieses Kapitels (3.3.) ist zu erkennen, dass Speothos auch bei Aktivitét
haufige und regelméaidige Kontakte tberwiegend neutraler Art hat. Auch MACDONALD (1996)
beobachtete beim Hintereinanderlaufen und der gemeinsamen Nahrungsaufnahme oft enge
physische Kontakte zwischen den Tieren. Aus diesen Beobachtungen folgt, dass Speothos
wéahrend der Aktivitét keine Individualdistanz hat.

3.3.4.2. Zur Individualdistanz der untersuchten Arten

Soeothos unterscheidet sich durch das Fehlen einer Individuadistanz von den anderen drei
untersuchten Arten, bel denen eine Individualdistanz festgestellt werden konnte. Die
Individualdistanz fehlt typischerweise alen Canidenwelpen und bildet sich erst mit
zunehmendem Alter bei fast allen Canidenarten aus (ZIMEN 1971:147ff, SOMMER 1990). Das
Fehlen der Individualdistanz bei Speothos kann folglich als padomorphes Merkmal gedeutet
werden. Warum die fehlende Individualdistanz bei Speothos ultimativ eine Anpassung sein
konnte, muf3 offen bleiben, da es kaum Informationen zum Leben unter natirlichen
Bedingungen gibt.

Bel jungen Woélfen im Alter von weniger als vier Monaten kommt es haufig zu aggressiven,
kampferischen Auseinandersetzungen (ZIMEN 1971:198ff). Mit vier bis finf Monaten werden
diese aggressiven Auseinandersetzungen seltener und etwa ab dieser Zeit ist auch die
Individualdistanz zwischen den Tieren immer deutlicher zu beobachten (ZIMEN 1971:198ff).
M oglicherwel se verhindert die Individualdistanz, die nicht einfach unterschritten wird, dass es
schon bei geringen aggressiven Stimmungen zu kdmpferischen Ause nandersetzungen kommt
(ZIMEN 1971:199).
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Bel Speothos kommen aber trotz der fehlenden Individualdistanz nicht mehr aggressive
Auseinandersetzungen vor als bei anderen Canidenarten (vgl. Kap. 3.2.3.4., sowie BIBEN
1982a, 1982b). Es mul3 daher noch andere Mechanismen geben, die korperliche
Auseinandersetzungen verhindern, wie z. B. ein geringeres Aggressionsniveau bzw. eine
grofRere Toleranz oder Lernen durch schmerzhaft Erfahrung.

Uber die GroRe der Individualdistanz bei Lycaon, Cuon und C.lupus kann nur wenig
ausgesagt werden. In der vorliegenden Arbeit war Nahe als die einer Korperlange
entsprechende Entfernung definiert. Da die Tiere aller untersuchten Rudel sich am haufigsten
auf neutrale Art anndherten, kann zumindest gefolgert werden, dass die Individualdistanz
wahrend der Aktivitdtszeit bei den drei Arten kleiner war als eine Kdrperlange.

Das Verhdltnis, mit dem Individuen in Abhangigkeit von ihrem Dominanzverhéltnis
zueinander Kontakt aufnehmen, war in den einzelnen Rudeln sehr unterschiedlich.
Insbesondere die Rudel Cuon in Dortmund 1997, Speothos und C. lupus in Klein-Auheim
unterschieden sich von allen anderen Rudeln. Die Ergebnisse sollen daher mit Ergebnissen
aus anderen Kapiteln der vorliegenden Arbeit gemeinsam in der Abschlussdiskussion im
Kap. 4.1. (Rudelfuhrung) verglichen und diskutiert werden.

3.3.4.3. Artunabhangige Geschlechtsmerkmale

Eine Gemeinsamkeit dler untersuchten Rude war, dass in verschiedengeschlechtlichen
Individuenpaaren die Mannchen haufiger Kontakte zu den Weibchen aufnahmen as umgekehrt.
Allerdings sind die Mannchen der untersuchten Canidenarten nicht einfach generell aktiver as
die Weibchen, denn es konnte kein Unterschied zwischen der durchschnittlichen Haufigkeit
der Kontaktaufnahmen bei Mannchen und bel Weibchen festgestellt werden. Entscheidend fur
die Interpretation der Ergebnisse ist daher die Art der Kontaktaufnahme zwischen den
Geschlechtern. Wahrend Weibchen Kontakte zu den Mannchen etwa gleichhaufig durch
Dazulegen, Beschnuppern und neutrale Verhaltensweisen aufnehmen, ist von den Mannchen
zu den Weibchen Beschnuppern mit Abstand die haufigste Art der Kontaktaufnahme.

Diese Ergebnisse stehen mit unterschiedlichen Reproduktionsstrategien von Mannchen und
Weibchen im Zusammenhang. Prinzipiell kbnnen Mannchen ihren Fortpflanzungserfolg durch
Paarungen mit mehreren Weibchen steigern (DERIX & VAN HOOFF 1995). Die Méannchen
stehen daher unter einem starken Selektionsdruck, Weibchen aufzuspiren (DERIX & VAN
HoorF 1995, KREBS & DAVIES 1996:204).

Bel rudellebenden Caniden wirft in der Regel nur ein Weibchen und zwar das Alpha
Weibchen Junge (z. B. Lycaon: FRAME et al. 1979, CReeL et a. 1997, C. lupus. RABB €t al.
1967, Speothos: MACDONALD 1996, Cuon: VENKATARAMAN 1998). Von den Mannchen, der
vier hier untersuchten Arten ist bekannt, dass sich auch andere Riiden als der Alpha-Rude mit
dem Alpha-Weibchen paaren kénnen (Speothos: MACDONALD 1996, Lycaon: VAN LAWICK
1973:26, Cuon: VENKATARAMAN 1998, C. lupus: SCHOTTE & GINSBERG 1987). Es wére daher
gut vorstellbar, dass alle Riden und nicht nur der Alpha-Ride unter einem gewissen
Selektionsdruck stehen, Weibchen regelméallig auf ihre Paarungsbereitschaft und ihren
Hormonstatus hin zu beschnuppern.

In diesem Zusammenhang ist es interessant, dass auch von Weibchen zu Weibchen
Beschnuppern die haufigste Art der Kontaktaufnahmen ist. Auch fir Weibchen koénnte es
wichtig sein, den Hormonstatus der anderen Weibchen zu kennen, z. B. zu wissen, ob das
Alpha-Weibchen oder , unerlaubterweise” auch ein anderes Weibchen paarungsbereit wird.
Eine Untersuchung Uber die Haufigkeit des Beschnupperns, eventuell resultierende
aggresssive Auseinandersetzungen und dem tatséchlich vorliegenden Hormonstatus (z. B.
anhand von Kotproben, vgl. CReeL et al. 1997) konnten hier weitere Kenntnisse tber die
Bedeutung des Beschnuppern erméglichen.
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3.4. Distanzen

3.4.1. Vorbemerkungen

Die Distanzen zwischen verschiedenen Individuen ener Gruppe sind Ausdruck der
raumlichen Struktur dieser Gruppe. Die raumliche Struktur ist neben anderen
Verhaltensweisen, wie z.B. direkten Interaktionen zwischen Individuen, ein weiteres
Merkmal, anhand dessen individuelle Beziehungen beschrieben werden kodnnen, und
ermoglicht so eine andere Herangehensweise an Untersuchungen zur sozialen Strukur von
Tiergruppen (z. B. IBANEZ 1986, PEREIRA 1988, PALOMBIT et a. 1997).

Caniden ruhen sehr viel und auch wahrend ihrer Aktivitétszeit zeigen sie in stabilen Rudeln
nur wenige kurze soziadle Interaktionen, wie z. B. Rangstreitigkeiten oder Zeremonien
(KUHME 19653, BuITRON 1977, CREeL etal. 1997, VENKATARAMAN 1999). Fir
Untersuchungen zum Sozialverhalten von Caniden kann die Einbeziehung der raumlichen
Struktur ein hilfreicher Ansatz sein. Distanzen zwischen Individuen sind zu jedem beliebigen
Zeitpunkt unabhéngig von Aktivitdtss und Ruhezustdnden der Tiere messbar und
entsprechend konnen zu jedem Zeitpunkt Daten gewonnen werden, die Hinweise auf die
sozialen Strukturen geben kénnen.

Die rdumlichen und sozialen Strukturen sind von einer Vielzahl von Faktoren abhangig, die
von o©Okologischen Faktoren, wie z.B. Nahrungserwerb und Feindvermeidung, Uber
biologische Faktoren, wie z. B. Aktivitat und Ruhe, Alter und Geschlecht, bis hin zu sozialen
Faktoren, wie z.B. Rang und soziale Bindungen, reichen (IBANEz 1986). Die an
verschiedenen Primatenarten gefundenen rdumlichen und sozialen Strukturen lassen sich aber
nicht alle durch diese Faktoren erkldren. Es wird daher davon ausgegangen, dass fur die
réaumlichen und sozialen Strukturen der verschiedenen Arten in stérkerem Mal3e taxonomische
Grunde verantwortlich sind als 6kologische (IBANEz 1986).

In der vorliegenden Arbeit soll daher geprift werden, ob die raumlichen Strukturen Hinweise
auf mogliche Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den vier untersuchten Canidenarten
geben konnen.

Dass eine enge raumliche Nadhe ein Zeichen fir eine enge soziale Bindung zwischen
Individuen ist, ist von verschiedenen Primatenarten bekannt (z. B. SEYFARTH 1980, SMUTS
1983, IBANEZ 1986, PEREIRA 1988, PALOMBIT et a. 1997) und konnte in Gefangenschaft an
C. lupus (ZIMEN 1976) sowie im Freiland an Lycaon (McCREERY 2000) dokumentiert werden.
Ob Na&he auch bei Cuon und Speothos ein Zeichen fir eine enge soziale Bindung zwischen
bestimmten Individuen sein kann, soll ebenfallsin diesem Kapitel Gberprift werden.

3.4.2. Zur Methode und Auswertung

Wegen der Schwierigkeit, Distanzen in réumlicher Tiefe genau abzuschétzen, sind
Entfernungsschdtzungen zwischen Tieren oft problematisch und unakkurat (LEHNER
1996:503). Um die Distanzen zwischen den Tieren eines Rudeln mdglichst genau
festzuhalten, wurden alle Gehege vor Beginn der Datenaufnahme skizziert und die
Entfernungen zwischen markanten Punkten, z. B. einem Baum oder grof3en Stein, im Gehege
sorgféltig abgeschétzt und notiert. Diese markanten Punkte dienten dann bei der schnellen
Entfernungsabschétzung zwischen den Tieren al's Orientierungspunkte.

Fur einen unvoreingenommenen Vergleich der verschiedenen Canidenarten wurde nur die
einfache Entfernung zwischen den Individuen gemessen und direkt verrechnet. Es erschien
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nicht ratsam, von vornherein bestimmte Entfernungskategorien festzulegen und zu gewichten
oder eine bestimmte Entfernung um ein Fokustier herum als bedeutsam zu definieren, wie es
in verschiedenen Untersuchungen an Primaten vorgenommen wurde (z. B. SEYFARTH 1980,
SMUTS 1983, PEREIRA 1988, PALOMBIT €t al. 1997).

Die Entfernungsmessung erfolgte anhand von Punktmessungen von einem Individuum aus zu
allen anderen Rudelmitgliedern (Cuon in Duisburg, Cuon in Dortmund 1997, Lycaon in
Dortmund 7/1997, Lycaon in Dortmund 8/1997, Lycaon in Minchen, Lycaon in Osnabrick,
Soeothos in Mulhouse, C. lupus in Osnabriick 4/1997, C. lupus in Osnabrick 10/1997) oder
nur zum Néchsten (C. lupusin Klein-Auheim, Speothos in Mulhouse).

Bel den meisten Rudeln (Cuon in Duisburg, Cuon in Dortmund 1997, Lycaon in Dortmund
7/1997, Lycaon in Dortmund 8/1997, Lycaon in Minchen, Lycaon in Osnabriick, C. lupusin
Osnabrick 4/1997, C. lupus in Osnabrick 10/1997) wurden die Daten zum Néchsten in der
Auswertungsphase aus den Daten der Entfernungsmessung zu allen herausgezogen. Bel
Soeothos in Mulhouse wurden die Daten zum Nachsten unabhangig von den
Entfernungsmessungen zu allen erhoben. Da in Osnabriick nur zwei Afrikanische Wildhunde
gehalten wurden, sind die durchschnittliche Entfernung zu den anderen Rudelmitgliedern und
die Entfernung zum Né&chsten gleich. Da bei nur zwei Tieren die Entfernung von einem zum
anderen die gleiche ist wie umgekehrt, wurden diese Tier nicht in der Untersuchung zur
Entfernungsabhéngigkeit von Alpha-Position und Geschlecht berticksichtigt.

Ruhe und Aktivitat wurden nach Haltung und Verhaten des Individuums zum Zeitpunkt der
Punktmessung definiert. Aktiv ist ein Tier, wenn es lauft, steht oder in einer scheinbaren
Ruhestellung liegt (HARENBERG 1965:78), z. B. beim Lauern, Fressen im Liegen oder bei
einer Unterwerfung. Ruhe ist ein ,, Oberbegriff fur alle Zustande der Inaktivitéat" (HARENBERG
1965:5), wobel das Tier schlafen oder aber bei korperlicher Ruhe wach sein kann.

Die Distanz zwischen zwei Individuen ist symmetrisch, da die Entfernung gemessen von Tier
A zu Tier B genau so grof3 ist wie die Entfernung von Tier B zu Tier A. Werden diese
Entfernungswerte in eine Matrix eingetragen, kénnen sie an der Diagonalen gespiegelt und die
beobachteten Entfernungswerte eines jeden Individuenpaares gemittelt werden.

Eine weiterer Untersuchungsaspekt war die Distanz zum Néachsten, sowie die Haufigkeit, mit
der ein bestimmter Partner als Néchster vorkommt. Der Néchste eines Individuums ist jeweils
das Rudelmitglied, das sich am néchsten, also in geringster Entfernung zu dem Individuum
aufhalt.

Die Entfernung zum Néachsten wird durch die Individualdistanz beeinflusst. Es sei betont, dass
die Entfernung zum Né&chsten und die Individualdistanz nicht das Gleiche sind, denn die
Individualdistanz ist der Mindestabstand, den zwei Individuen zueinander in der Regel
einhaten (FRANCK 1985:163). Die Entfernung zum Né&chsten ist daher im allgemeinen bei
Arten, die eine Individualdistanz haben, mindestens so grofl? wie diese. Die Entfernung zum
Néchsten kann aber auch wesentlich grofer sein, wenn z. B. zwei Tiere in gréf3erem Abstand
nebeneinander stehen oder laufen.

Im Falle, dass sich ale anderen Rudelmitglieder eines Individuums in einem weit entfernten
Gehegeteil aufhielten, wurde , kein Nachster* protokolliert und als Entfernung die Strecke
zum Ubrigen Rudel aufgenommen. Die Entfernungen zum Né&chsten wurden fur alle
Rudelmitglieder gemittelt und ergaben die mittlere Entfernung zum Néchsten je Rudel.
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Hat ein Individuum A einen Néachsten B, ist es nicht zwangslaufig so, dass B auch A as
Néchsten hat, sondern B kann ein anderes Tier C als Nachsten haben (Abb. 38).

[ ]
A o o
B C

Abb. 38. Graphische Darstellung des asymmetrischen Verhétnisses des Néchsten, von verschiedenen Individuen
aus gesehen. Néachster von A ist B, Nachster von B ist aber nicht A sondern C.

Das Verhdtnis eines Individuums zu seinem Né&chsten ist daher nicht umkehrbar, es ist
asymmetrisch. Aus dieser Tatsache folgt, dass weder die Haufigkeit, mit der ein Indiviuum ein
anderes Tier als Nachsten hat, noch die Entfernung zum Néchsten die gleichen sind, die dieses
ndchste Tier im Durchschnitt zum erstgenannten Individuum hat. Werden die
durchschnittlichen Distanzen in eine Matrix eingetragen, dirfen sie nicht an der Diagonalen
gespiegelt und nicht gemittelt werden.

Zur Analyse der Daten wurde fir jedes Individuum berechnet, wie haufig jedes andere
Rudelmitglied als Néachster vorkommt und zur Vergleichbarkeit die absoluten Haufigkeiten in
Prozent umgerechnet, wobei die Summe der Punktmessungen eines Individuums, jeweils fir
Ruhe und Aktivitdt getrennt, mit 100 gleichgesetzt wurde. Da ein Individuum gleichzeitig
mehrere Nachste haben kann, z. B. wenn es genau zwischen zwei anderen Tieren steht oder
wenn es mit mehreren anderen in Kontakt ruht, kann die Summe der Prozente grof3er als 100
sein.

Die prozentualen Haufigkeiten, mit der die Individuen bestimmte Partner als Néchste haben,
wurden in eine Matrix eingetragen, wobei in der ersten Spalte die Individuen und in der
obersten Zeile die jewelligen Partner vermerkt wurden. Der Mittelwert einer jeden Spalte
ergab dierelative Haufigkeit, mit der ein Tier al's Néchster vorkam.

Anhand der folgenden Merkmale kénnen die Beziehungen zwischen Individuen beschrieben
und so ein Uberblick tiber die raumliche Struktur des Rudels gegeben werden (die Bennenung
dieser Merkmale erfolgt in Anlehnung an MORGAN et a. 1976):

Paarbildung: zwei Tiere haben sich gegenseitig am haufigsten als Néchsten,

Zentraposition: ein Tier kommt bei anderen Rudelmitgliedern am haufigsten als Nachster
vor,

Randposition: ein Tier kommt bei anderen besonders selten als Néchster vor,

gleichmaliige Verteilung: alle Tiere des Rudels kommen etwa gleichhaufig al's Néachster bei
allen Rudelmitgliedern vor.

Das Vorkommen als haufigster Nachster von einem (oder zwel) Tieren, z. B. von einem oder
beiden AlphaTieren, kam mit der theoretisch erwarteten Wahrscheinlichkeit verglichen
werden, mit der dieses oder diese Tiere as Néachster zu erwarten sind. Die theoretische
Wahrscheinlichkeit w in Prozent, mit der ein Tier der Eigenschaft x as haufigstes as
Néchster vorkommt, wird wie folgt berechnet:

Fur ein Tier: Fur zwei Tiere:

w = (Ax - 100) / N w = (Ax/N) - [(Ax-1) / (N-1)] - 100

wobei, Ax = Anzahl der Tier mit der Eigenschaft x (z. B. Alpha-Tiere oder Weibchen),
N = Anzahl der Rudelmitglieder.

106



Distanzen

3.4.3. Ergebnisse
3.4.3.1. Mittlere Distanzen der verschiedenen Rude

In fast allen Rudeln bei fast alen Individuen ist die mittlere Distanz, die ein Individuum zu
den anderen Rudelmitgliedern hat, bei Aktivitét grof3er als bei Ruhe (Tab. A6 im Anhang
zeigt fur ale Individuen die mittlere Distanz zu den Ubrigen Rudelmitgliedern). Der
Unterschied zwischen Aktivitét und Ruhe ist fur alle Individuen eines Rudels gemeinsam
berechnet bei Lycaon in Dortmund 7/1997 (Aktivitéat: 3,0 m, Ruhe: 7,8 m) und 8/1997
(Aktivitét: 3,1 m, Ruhe: 6,5 m) sowie bei Speothos (Aktivitat: 3,7 m, Ruhe: 1,6 m) statistisch
signifikant (Mann-Whitney-U-Test: Lycaon 7/1997 und 8/1997: p < 0,05; Speothos: p < 0,01)
(Tab. A7 im Anhang zeigt die mittlere Entfernung je Rudel). Eine besondere Ausnahme ist
Cuon in Dortmund 1997, da dieses Rudel das einzige ist, bei dem die durchschnittlichen
Entfernungen der Individuen wahrend der Ruhe statistisch signifikant groRer als wahrend der
Aktivitét waren (Aktivitét: 7,0 m, Ruhe: 12,9 m; Mann-Whitney-U-Test: p < 0,05).

In der weiteren Auswertung soll daher immer fir Aktivitdt und Ruhe getrennt untersucht
werden.

Die mittleren Distanzen zwischen den Individuen innerhab eines Rudels unterscheiden sich
deutlich in den verschiedenen Rudeln (vgl. Tab. A7 im Anhang), wobei sich aber eine
Abhangigkeit von der Gehegegrol3e (vgl. Tab. 1) feststellen lief3. Je grofer das Gehege ist, um
SO grofRer ist auch die mittlere Entfernung zwischen den Individuen (Spearman’s
Korrelationskoeffizient; Aktivitdt: rho=0,86, N=7, p<0,05, Ruhe: rho=0,75, N=7,
p<0,05 dabei wurden Rudel aus gleichen Gehegen zusammengefasst: C.lupus in
Osnabrick: W-0sl und W-0s2; Lycaon in Dortmund 1997: L-do2 und L-do3). Wegen der
Abhangigkeit der mittleren Distanzen von den Haltungsbedingungen soll im Rahmen der
vorliegenden Arbeit anhand dieser Daten kein Vergleich der Rudel durchgefihrt werden.

3.4.3.2. Entfernung zum Néachsten

Zwischen der durchschnittlichen Entfernung zum Né&chsten innerhalb eines Rudels (vgl.
Tab. A8 im Anhang) und der Gehegegrofie (vgl. Tab. 1) besteht bei den verschiedenen Rudeln
weder bei Aktivitdt noch bel Ruhe eine statistisch signifikante Korrelation (Spearman’s
Korrelationskoeffizient; Aktivitét: rho = 0,24, N =8, ns, Ruhe: rho=0,29, N =8, ns; Rudel
aus gleichen Gehegen wieder zusammengefasst: C. lupus in Osnabriick: W-0s1 und W-0s2;
Lycaon in Dortmund 1997: L-do2 und L-do3). Die Entfernung zum Néachsten kann daher zum
Vergleich der Rudel und somit auch zum Vergleich der Arten herangezogen werden.

Beim Ruhen ist die Entfernung zum Néachsten bel den verschiedenen Rudeln unterschiedlich
grof3 (Abb. 39a, Abb. 40, Abb. 41). Den geringsten Median der Entferung hat Speothos mit
fast 0 m. Bel drei Lycaon-Rudeln (Dortmund 7/1997, Dortmund 8/1997 und Minchen) ist die
Entfernung mit 1 bis 2 m relativ gering, aber bei dem Lycaon-Paar in Osnabrick liegt der
Median mit 5m Uber dem Maximum der anderen Lycaon-Rudel. Bel C. lupus liegen die
Mediane der Entfernung zum Néchsten zwischen 3 und 10 m. In dem Wolfsrudel von Klein-
Auheim ruhten die Tiere etwa mit einen Abstand von 3 m zueinander, aber ein einzelnes Tier
hatte eine mittlere Distanz von fast 12m (vgl. Tab. A9 im Anhang) und ist daher
verantwortlich fur das auffallend hohe Maximum in diesem Rudel. Es sei betont, dass es sich
bei diesem Tier nicht um das aus dem Rudel ausgestof3ene Weibchen mi handelte, das in der
Auswertung nicht beriicksichtigt wurde, sondern um ein anderes Weibchen qu.
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Bel Aktivitét ist der Unterschied zwischen den Arten weniger deutlich ausgepragt als beim
Ruhen, da sich die Mediane der mittleren Entfernungen zum Néchsten bel den verschiedenen
Rudeln einer jeden Art stark unterscheiden (Abb. 39b). Auch wahrend der Aktivitét hat jedoch
Soeothos mit einem Median von etwa 1 m nur einen geringen Abstand zum Néchsten. Cuon in
Dortmund 1997, Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/1997, Lycaon in Minchen sowie C. lupus
in Klein-Auheim halten mit etwa 3 bis 4 m einen mittleren Abstand zueinander, wéhrend die
Tiere der Rudel von Cuon in Duisburg, C. lupus in Osnabriick 4/1997 und 10/1997 mit etwa 9
bis 14 m einen grof3en Abstand zueinander halten.
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Abb. 39. Median, Minimum und Maximum der mittleren Entfernung in m der Individuen zu ihrem Néchsten fir
ale Rudd getrennt dargestellt, a) in Ruhe, b) bel Aktivitdt. Die Osnabriicker Lycaon-Gruppe bestand nur aus
zwei Individuen, in diesem Fall ist die Entfernung von A zu B ist dieselbe ist wie von B zu A und es entfallen
hier Minimum und Maximum. (Rudelbezei chnungen siehe Abkirzungsverzeichnis).
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Abb. 40. Die Individuen von Speothos legen sich zum Ruhen so eng neben- und auch Ubereinander, dass sie
individuell nicht mehr alle zu unterscheiden sind. Speothosiist ein obligates Kontakttier. (Aufgenommen im Zoo
von Mulhouse).

Abb. 41. Bei C. lupus ruhen die Rudelmitglieder in eéinem mehr oder weniger grofen Abstand zueinander.
C. lupusist as Distanztier einzustufen. (Aufgenommen im Wildpark Klein-Auheim).

3.4.3.3. Haufigkeit eines bestimmten Né&chsten

Die Matrizen mit den relativen Haufigkeiten, mit denen einzelne Individuen einen Partner a's
Né&chsten haben, sollen hier nur exemplarisch an drel ausgewdahlten Rudeln bel Ruhe
dargestellt werden (Tab. 18). Die vollstdndigen Tabellen fur Ruhe und Aktivitét aller Rudel
finden sich im Anhang (Tab. A10).

Bel Lycaon in Minchen sind das Alpha-Mannchen MA und das Alpha-Weibchen wa zu fast
100 % der Messungen jeweils zueinander Néachster (Tab. 18a). Diese beiden Alpha-Tiere
zeigen eine deutliche Paarbildung.

Innerhalb der anderen drei Rudelmitglieder nahm Weibchen wb eine zentrale Position ein.
Diese Weibchen kam sowohl bei Mannchen MB mit 72,6 % als auch bei Weibchen wc mit
50,2 % als haufigster Nachster vor. Weibchen wb selber hatte sowohl Mannchen MB (57,1 %)
als auch Weibchen wc (36,6 %) etwas weniger haufig als Néchste. Diese Drelecksbeziehung
ist ein Beispiel fur das asymmetrische Verhdltnis, mit dem verschiedene Individuen
zueinander

109



Distanzen

Tab. 18. Relative Haufigkeit, mit der die einzelnen Individuen ein anderes Rudel mitglied als Nachsten haben,
jeweils wahrend Ruhe, ausgedriickt in Prozent der Summe der Punktmessungen (Anzahl). Daein Indiviuum
gleichzeitig mehrere Nachste haben kann, kann die Summe der Prozente grél3er als 100 sein. In der ersten Spalte
ist jewells das Individuum, in der obersten Zeile sind die Néchsten eingetragen. Die Anordnung der Individuen in
der ersten Spalte erfolgte entsprechend ihrer Rangordnung von oben nach unten. Hatte ein Individuum einen
Nachsten, dessen Identitét nicht festgestellt werden konnte, war der Néchste unbekannt (unb.). Waren alle
Rudelmitglieder des Individuums in einem weit entfernten Gehegeteil, hatte das I ndividuum keinen Néchsten
(kei.). Anzahl: Summe der Punktmessungen. (Bezeichnung der Individuen: Mannchen Grofbuchstaben,
Weibchen: Kleinbuchstaben, Alpha-Tiere: Fettdruck, Nicht-Alpha-Tier: nicht Fettdruck).

a) Lycaon pictusin Minchen

Ind. |[zZUMA %| zuwa% | zZuwb % | zuwc % |zuMB % | Kein. % | unb. % | Summe % Anzahl
MA 96,0 1,3 49 0,4 0,0 2,2 104,9 223
wa 97,0 1,7 3,5 0,0 0,0 1,3 103,5 230
whb 11,2 8,9 36,6 57,1 0,4 2,2 116,5 224
e 38,1 32,6 50,2 16,7 42 4.6 146,4 239
MB 21,8 20,9 72,6 24.4 0,0 0,9 140,6 234
Mittel 42,0 39,6 315 17,3 18,6 0,9 2,2 122,4| Summe: 1150

b) Cuon alpinus in Dortmund 1997

Ind. ZUMB % zuwe % zZuMC % ZUMA % | unb. + kei. % | Summe % Anzahl
MB 52,4 42,7 21,3 0,6 117,1 164
we 47,0 33,3 29,0 11 110,4 183
MC 38,7 38,7 37,6 17 116,8 173
MA 37,0 33,9 47,3 0,6 118,8 165
Mittel 40,9 41,7 411 29,3 1,0 115,8 Summe: 685

¢) Speothos venaticus in Mulhouse

Ind. | zZuel% |zu HU%| zu an% | zu NA%)| zu PE% | zu BE% | zu ka% | Kein.% | unb.% | Sum.% | Anzahl
e 89,9 53,2 54.4 46,8 43,0 46,8 0,0 13| 3354 79
HU 80,8 46,2 50,0 38,5 46,2 37,2 51 3,8 307,7 78
an 97,9 100,0 89,6 81,3 79,2 70,8 0,0 0,0/ 518,8 48
NA 100,0 97,8 84,4 75,6 73,3 73,3 0,0 0,0 504,4 45
PE 100,0f 100,0 94,3 88,6 68,6 77,1 0,0 0,0 528,6 35
BE 100,0 96,8 83,9 80,6 90,3 71,0 0,0 0,0l 522,6 31
ka 100,0 98,0 88,2 78,4 82,4 80,4 0,0 0,0l 5275 51
Mittel 96,4 97,1 75,0 73,6 69,1 65,1 62,7 0,7 0,7 463,6| Su: 367

Né&chster sind. Weibchen wb und Mannchen MB zeigten wahrend einiger Tage der Hochranz
eine Paarbildung, wahrend Weibchen wc sich zu dieser Zeit weitgehend alleine aufhielt. Mit
Abklingen der Paarungszeit lag Weibchen wb zunehmend mehr mit Weibchen wc zusammen
und Mannchen MB lag alleine. Weibchen wb bildete so im Durchschnittt eine zentrale
Position zu Mannchen MB und Weibchen wc, die beiden letzteren kamen sich aber selten
ndher (16,7 % bzw. 24,4 %).

Bel Cuon in Dortmund (Tab. 18b) gab es nur eine relativ schwache Paarbildung zwischen
dem Alpha-Mannchen und dem Alpha-Weibchen, die sich gegenseitig mit 52,4 % bzw. mit
47,0 % der Zeit ds Néchste hatten. Vielmehr hatten sich alle Rudelmitglieder gegenseitig
etwa gleichhaufg als Nachste: So hatte Mannchen MC z. B. Mannchen MA zu 37,6 % und
Méannchen MB und das Weibchen zu je 38,7 % der Zeit as Nachste, wahrend Mannchen MC
selber im Mittel zu 41,1 % als Né&chster vorkam. Da diese Werte ale sehr eng beieinander
liegen, ist dies ein Beispiel dafir, dass sich die einzelnen Individuen gleichmaliig verteilt
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zueinander aufhalten und keines der Tiere eine besondere zentrale Position innerhalb des
Rudels einnimmt.

Bel Speothos hatten sich die beiden Alpha-Tiere Mannchen HU und Weibchen el gegenseitig
am haufigsten als Néchster und bildeten somit ein Paar (Tab. 18c). Die anderen Tieren kamen
bei ihnen nur zu einem geringeren Prozentsatz zwischen 37,2 % und 54,4 % als Néchste vor.
Im Gegensatz dazu kamen aber beide Alpha-Tiere bei den anderen Rudel mitgliedern zwischen
96,4 % und 100 % beim Ruhen as Néachste vor. Dies bedeutet, dass sich die Nicht-Alpha-
Tiere nur dann zum Ruhen niederlegten, wenn sie dabel ein oder beide AlphaTiere as
Néchsten hatten. Dieses Verhaten ist ein Beispiel fur eine extreme zentrale Position, die ein
bzw. in diesem Fall zwel Tierein einem Rudel einnehmen kénnen.

Die wesentlichen Merkmale der Haufigkeitsverteilungen des Néchsten in den Gbrigen Rudeln
sollen nur kurz dargestellt werden.

Bel Cuon in Dortmund verteilten sich die Tiere wie fir Ruhe oben bereits dargestellt auch bei
Aktivitét gleichmaliig zueinander.

Im Minchner Lycaon-Rudel bildeten wie oben fir Ruhe dargestellt auch bel Aktivitdt die
beiden Alpha-Tiere ein Paar und Weibchen wb nahm innerhalb der Nicht-Alpha-Tiere eine
zentrale Position ein.

Bel Speothos kam es wahrend der Aktivitét zu drei verschiedenen Paarbildungen, erstens
zwischen den Alpha-Tieren, zweitens zwischen Mannchen NA und Weibchen an und drittens
zwischen den drei Ubrigen Tieren Mannchen PE und BE und Weibchen ka.

Bel Cuon in Duisburg kam es wahrend der Aktivitdt zu einer schwachen Paarbildung
zwischen den Alpha-Tieren und zu einer Randposition von Mannchen PO. Mannchen PO lief
oft in einem abgelegenen Gehegeteil stereotyp im Kreis herum (77 % der Punktmessungen
seiner Aktivitdt), wodurch er selten als Néchster bel den anderen Individuen vorkam. Beim
Ruhen nahm der Alpha-Rude alleine eine zentrale Position ein, da das Alpha-Weibchen oft
einen festen Ruheplatz in einer dulRersten Gehegeecke benutzte (76 % der Punktmessungen
ihrer Ruhezeit) und so seltener als Nachster bei den anderen Rudel mitgliedern vorkam.

Bel Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/1997 waren die Tiere bei Aktivitét etwa gleichmafdig
verteilt. Beim Ruhen nahm Weibchen ma eine gewisse Randposition ein, da sie etwas seltener
als Néchster vorkam, was folgendermal3en verursacht wurde: Lagen alle vier Tiere gemeinsam
an einem Ruheplatz, konnte mehrfach beobachtet werden, wie Weibchen ma als erste den
gemeinsamen Ruheplatz verlief3 und einen neuen, je nach den Umstéanden z. B. sonnigeren
oder schattigeren Ruheplatz suchte. Die anderen blieben manchmal liegen, oder es dauerte
eine gewisse Zeit, bis sie einer nach dem anderen nachkamen und sich wieder in ihre Nahe
legten. Da Weibchen ma auf diese Weise wenigstens zeitweise alein lag, ist es entsprechend
seltener Néchster der anderen Tiere.

In Osnabriick verteilten sich die Wdlfe sowohl bei Ruhe als auch bei Aktivitdt etwa
gleichmallig zueinander, und nur beim Ruhen nahm Mannchen DI eine schwache
Randposition ein.

Be C.lupus in KleinrAuheim waren die meisten Tiere sowohl bel Ruhe als auch Aktivitét
untereinander etwa gleichmaliig verteilt, und nur das Alpha-Méannchen SH und Alpha-Weibchen s
bildeten ein Paar. Wahrend der Aktivitét kam beiden auch eine schwache zentrale Position zu, da
se bel einzelnen anderen Tieren (Mannchen KA, Méannchen TR, Méannchen UP, Welbchen he)
besonders haufig Nachste waren. Wéhrend der Ruhe kam alerdings aufl3er dem Alpha-Riden SH
auch dem jungsten Weibchen qu eine gewisse zentrde Postion zu. Einzelne andere Tiere
(Méannchen AL, Mannchen DI, Weibchen €f) ruhten haufig mit diesem Weibchen qu ds Néchster.
Interessanterweise war es aber Welbchen qu, das as enziges Tier (mit Ausnahme des
ausgestolienen Weibchens mi) auch haufig alein ruhte (16,7 %), wéhrend die anderen in einem
weit entfernten Gehegetell umherliefen.
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3.4.3.4. Vorkommen als Nachster in Abhangigkeit von der Alpha-Position

Sowohl bei Ruhe als auch bel Aktivitét kam in sechs von neun Rudeln eines der Alpha-Tiere
am haufigsten als Nachster vor und nahm somit eine Zentralposition ein (Tab. 19). Die
theoretisch erwartete Wahrscheinlichkeit, mit der eines von zwei Alpha-Tieren als haufigster
Né&chster vorkommt, liegt zwischen 18,2 % und 50 % und ist somit in alen Rudeln relativ
hoch. Doch sind es gerade die gréferen Rudel (Cuon in Duisburg, Lycaon in Minchen,
C. lupus in Klein-Auheim) mit der geringeren erwarteten Wahrscheinlichkeit, in denen
sowohl bei Ruhe als auch Aktivitdt eines der Alpha-Tiere haufigster Nachster ist.

Dass beide Alpha-Tiere auch beide haufigste Nachste sind, kommt bel Ruhe in drei der neun
Rudel (und somit fir alle Rudel gemeinsam mit 33 %) und bei Aktivitét in vier der neun
Rudel (und damit fur alle Rudel gemeinsam mit 44 %) vor. Die theoretisch erwartete
Wahrscheinlichkeit, mit der beide AlphaTiere gleichzeitig haufigste Nachste sind, sinkt
deutlich mit zunehmender GrofRe des Rudels von 16,7% (n=4) auf 1,8% (n=11).
Interessanterweise sind es aber wieder die grofReren Rudel (Cuon in Duisburg, Lycaon in
Munchen, C. lupus in Klein-Auheim), in denen entweder bei Aktivitét, bei Ruhe oder bei
beidem die zwei AlphaTiere as haufigste Nachste vorkommen, obwohl dieses Ergebnis
zufallsbedingt nur mit sehr geringer Wahrscheinlichkeit eintritt.

Zusammengefasst kann gesagt werden, dass ein oder beide AlphaTiere etwas Ofter as
haufigste Nachste vorkommen, als zuféllig zu erwarten wére, wobei das vor allem fir grof3e
Rudel gilt.

Tab. 19. Vorkommen (+) oder Nichtvorkommen (-) eines Alpha-Tieres as haufigster Nachster oder beider
AlphaTiere als haufigste Nachste, sowie die theoretisch erwartete Wahrscheinlichkeit, mit der ein bzw. beide
AlphaTiere as haufigster Nachster vorkommen, und die Anzahl der Rudelmitglieder (N). (Rudelbezeichnungen
in dieser und den folgenden Tabellen siehe Abkirzungsverzeichnis).

haufigster Nachster erwartete zwei haufigste Nachste | erwartete | N
istein AlphaTier | Wahrschein- | sind beides Alpha-Tiere | Wahrschein-
Rudel lichkeit in % lichkeit in %
Ruhe | Aktivitét Ruhe Aktivitat
C-do2 + - 50 - - 16,7 4
C-dui + + 40 - + 10 5
L-do2 - - 50 - - 16,7 4
L-do3 + + 50 + + 16,7 4
L-mi + + 40 + + 10 5
S-mu + - 28,6 + - 4,8 7
W-0sl - + 50 - - 16,7 4
W-0s2 - + 50 - - 16,7 4
W-ka + + 18,2 - + 18 11

Im né&chsten Schritt soll Uberprift werden, ob die Tiere allgemein mit zunehmend hoherer
Stellung in der Rangordnung auch zunehmend haufiger Nachster sind. Von sechs Rudeln
(Cuon in Dortmund 1997, Cuon in Duisburg, Lycaon in Minchen, Speothos in Mulhouse,
C. lupus in Osnabrtck 4/1997, C. lupus in Klein-Auheim) konnten die Tiere hierarchisch in
einer Rangordnung geordnet werden. In diesen Rudeln wurde daher die Haufigkeit, mit der
ein Tier als Nachster vorkommt, mit seiner Stellung in der Rangordnung korreliert. (Aufgrund
der zahlreichen unentschiedenen Dominanzverhdltnisse, vgl. Kap. 3.2.3.1, konnten die Tiere
der Rudel Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/1997 und C. lupus in Osnabriick 10/1997 nicht
eindeutig hierarchisch geordnet werden und wurden hier nicht berticksichtigt).
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Eine positive Korrelation zwischen dem Rang eines Tieres in der Rangordnung und der
Haufigkeit, Nachster zu sein, fand sich in allen sechs Rudeln bei Ruhe und in drei der sechs
Rudel bei Aktivitat (Tab. 20). Eine statistisch signifikante positive Korrelation (Spearman’s
rho) ergab sich nur bei Lycaon in Minchen wahrend Ruhe und Aktivitét, bei Speothos
wahrend der Ruhe und bel C. lupus in Klein-Auheim wahrend der Aktivitéat (Tab. 20). Bel
C.lupus in Klein-Auheim tendiert die positive Korrelation bei Ruhe zur statistischen
Signifikanz.

Tab. 20. Korrelation zwischen dem Rang eines Tieres in der Rangordnung eines Rudels und der Haufigkeit, mit
der dieses Tier als Nachster vorkommt. Angegeben ist Spearman’s Korrelationskoeffizient rho, die statistische
Signifikanz sowie die Zahl der Individuen im Rudel (N) jeweils nach Aktivitat und Ruhe getrennt.

Aktivitét Ruhe
Rudel rho Signifikanz rho Signifikanz N
C-do2 -0,6 ns 0,55 ns 4
C-dui 0,6 ns 0,3 ns 5
L-mi 0,975 p < 0,05 0,975 p < 0,05 5
S-mu -0,32 ns 0,964 p < 0,005 7
W-0sl -0,2 ns 0,1 ns 4
W-ka 0,698 p <0,02 0,523 p<0/1,ns 11

Es kann daher gefolgert werden, dass nicht nur Alpha-Tiere, sondern auch weitere ranghohe
Individuen eine gewisse Attraktivitét besitzen und sich andere Tiere hdufiger in geringerer
Entfernung zu ihnen al's zu rangtiefen Tieren aufhalten.

3.4.3.5. Vorkommen als Nachster in Abhangigkeit vom Geschlecht

In diesem Abschnitt soll Uberprift werden, inwieweit die Haufigkeit, Nachster zu sein, vom
Geschlecht abhangt. Dafur soll untersucht werden, wie haufig eins der Geschlechter, hier
wurden die Welbchen gewéhlt, as haufigste Nachste vorkommen, und die Wahrscheinlichkeit
berechnet, mit der die Weibchen ihrer Anzahl im Rudel entsprechend rein zufdlig as
haufigste Nachste vorkommen koénnten. Dazu ist in Tab. 21 angegeben, in welchen Rudeln ein
oder zwei Weibchen als Nachster vorkommen, und die jeweilige Wahrscheinlichkeit, mit der
diesin Abhangigkeit von der Rudelgrofie vorkommen kann.

Nur in zwel von neun Rudeln bei Ruhe (fur alle Rudel gemeinsam sind das 22 %) und in drel
von neun Rudeln bel Aktivitét (fir alle Rudel gemeinsam sind das 33 %) ist ein Weibchen
haufigster Né&chster. Die theoretisch erwartete Wahrscheinlichkeit liegt fur alle Rudel
gemeinsam bei durchschnittlich 37 %. Die Weibchen sind daher etwas seltener Nachster, as
es zuféllig zu erwarten wére.

Dass zwei Weibchen as die haufigsten Néchsten vorkommen, konnte in keinem Rudel
festgestellt werden, obwohl es gemeinsam fur ale Rudeln mit mehr as einem Weibchen
zuféllig mit einer Wahrscheinlickeit von 17,7 % hétte vorkommen konnen. Da die Weibchen
etwas seltener als Néchster vorkommen, als zufdlig zu erwarten wére, kann umgekehrt
gefolgert werden, dass die Ménnchen etwas haufiger als Nachster vorkommen, als zufélig zu
erwarten ware.

Das Geschlecht hat demnach moglicherweise eine Auswirkungen darauf, wer als haufigster
Néchster vorkommt, und zwar kommen Mannchen etwas héufiger als Néachste vor als
Weibchen.
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Tab. 21. Vorkommen (+) oder Nichtvorkommen (-) eines Weibchens oder (in Rudeln mit mehr als einem
Weibchen) von zwei Weibchen als haufigste Nachste, sowie die theoretisch erwartete Wahrscheinlichkeit, mit
der ein oder zwei Weibchen in einem Rudel as haufigste Néchste vorkommen, und die Anzahl der
Rudelmitglieder (N).

haufigster Nachster | Wahrschein | zwel haufigste Nachste | Wahrschein- | N

Rudel ist ein Weibchen -lichkeit sind beides Weibchen | lichkeit in %
in %
Ruhe | Aktivitéat Ruhe Aktivitat

C-do2 + - 25 4
C-dui - - 20 5
L-do2 - - 50 - - 16,7 4
L-do3 + - 50 - - 16,7 4
L-mU - - 60 - - 30 5
Smu - - 429 - - 14,3 7
W-o0sl - + 25 4
W-0s2 - + 25 4
W-ka - + 36,4 - - 10,9 11

Zusammengefasst ist schwierig zu beurteilen, ob Alpha-Position oder Geschlecht eine
wichtigere Rolle dabel spielen, welches Tier als haufigster Nachster vorkommt. Da anhand
des Geschlechts nur eine geringe Abhangigkeit festgestellt werden konnte, die Alpha-Position
und der Rang eines Rudelmitgliedes in der Rangordnung aber zumindest in den grof3eren
Rudeln einen Einfluss austiben, scheinen die Alpha-Position und der Rang eines Individuums
die grof3ere Bedeutung zu haben.

3.4.4. Kapiteldiskussion

Zunéchst sollen Besonderheiten der einzelnen Arten zusammengefasst hervorgehoben und die
Ergebnisse jeder Art mit Literaturangaben verglichen werden. Anschlief3end sollen dann die
Arten untereinander verglichen und algemeine Regeln der Sozialstrukturen herausgearbeitet
werden. Eine Ubersicht tiber die diskutierten Ergebnisse gibt Tab. 22.

3.4.4.1. Die Arten im Einzelnen

C. lupus
Bel C.lupus sind die grofien Distanzen zum Né&chsten ein Zeichen fur eine weitlaufige

raumliche Struktur. Im Freiland wurde beobachtet, dass die durchschnittliche Distanz zum
Né&chsten beim Ruhen in verschiedenen Wolfsrudeln zwischen 0,6 und 8,6 m liegt (KNICK &
MECH 1980) und ZIMEN (1971:144ff) stellte fest, dass adulte Wélfe in Gefangenschaft in der
Regel mindestens 1,5 m Abstand zueinander beim Ruhen einhaten. Wolfe ruhen sehr selten
in Kontakt zueinander (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:145, SOMMER 1990), weshalb sie als
Distanztiere eingestuft werden kénnen (vgl. Abb. 41).
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Tab. 22. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse zur rdumlichen und sozialen Rudelstruktur der vier
untersuchten Canidenarten. Erlauterungen im Text. (+: jabzw. vorkommend, -: nein bzw. nicht vorkommend).

| Clupus | Cuon | Lycaon | Speothos
R&umliche Struktur:
réaumliche Beziehung bei nah/weit nah/weit nah eng
Aktivitét
raumliche Beziehung bei nah/weit nah/weit eng/nah eng
Ruhe
Kategorie Distanztiere | Distanztiere | fakultative obligate

Kontakttiere | Kontakttiere

Distanz bei Ruhe geringer

alsbei Aktivitat + —/+ + +
raumliche Nahe | asst
Ruckschlisse auf die + -+ + -+

jeweils soziale Bindung zu

Soziale Struktur:

enge Bindung der Alpha

Tiere zueinander + —/+ + +
Alpha-Paar hat

Zentraposition + —/+ —/+ +

Bel C. lupus ist eine geringe Distanz der Tiere beim Ruhen ein Anzeichen fur eine starke
soziale Bindung zueinander (ZIMEN 1976, KNICK & MECH 1980) und umgekehrt eine grole
raumliche Entfernung ein Zeichen fir weniger ausgeprégte soziale Bindungen an das Rudel.
In einem etwa 6 ha grof3en Gehege im Bayrischen Wald ruhten die im Rudel integrierten Tiere
zu 40 % bis 60 % der Beobachtungszeit ndher as 30 m zu einem anderen Rudelmitglied,
wahrend die Aul3enseiter beim Ruhen so gut wie immer mehr als 30 m entfernt von einem der
Rudeltiere lagen (ZIMEN 1976).

Soziale enge Bindungen bilden sich zwischen Wdlfen im Laufe langerer Zeitrdume aus
(WooLPy & GINSBURG 1967). Schon mehrere Jahre zusammenlebende adulte Wdlfe haben
vermutlich eine starkere Bindung zueinander als neu hinzugekommene Jungtiere (ZIMEN
1976, KNICK & MECH 1980). In diesem Sinn ist auch zu erkl&ren, dass im Klein-Auheimer
Wolfsrudel das jingste Tier, Weibchen qu, die gréfte Entfernung zum Néchsten beim Ruhen
hatte und dass es als einziges Tier regelmaliig allein ruhte. Warum aber dieses Weibchen qu
bei anderen Rudelmitgliedern so héufig als Nachster vorkam, dass es beim Ruhen eine
zentrale Position einnahm, ist schwer zu deuten. Eine méogliche Erklarung wére, dass dieses
Weibchen durch seine Laufigkeit Riden anzog. Allerdings hatte auch ein anderes Weibchen
(ef) Weibchen qu als haufigsten Néchsten und die Ruden paarten sich aul3er mit Weibchen qu
auch mit anderen Weibchen, ohne dass zwischen diesen Individuen besondere Beziehungen
beobachtet werden konnten.

Die grof3en Entfernungen zwischen den Osnabriicker Wolfen kdnnen nicht durch ihr Alter
erklart werden, da alle vier Individuen im selben Jahr geboren wurden und seit ihrer
Jugendzeit vor neun Jahren gemeinsam im Osnabriicker Zoo lebten. Soziale Bindungen
zwischen Adulten kdnnen durch Paarungen gebildet und verstarkt werden (ZIMEN 1976). In
Osnabrick trug das Weibchen ein empfangnisverhitendes Implantat, weshalb es nicht zur
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Laufigkeit und damit nicht zu Paarungen kam. Méglicherweise sind aufgrund des fehlenden
Sexualverhaltens die sozialen Bindungen weniger entwickelt und entsprechend konnte bei den
Alpha-Tieren keine Paarbildung festgestel It werden.

Im Klein-Auheimer Rudel dagegen bildeten die Alpha-Tiere ein Paar und hatten eine zentrale
Position innerhalb des Rudels, wie es auch fur andere Rudel beschrieben wird (ZIMEN 1976).
Aus dem Freiland ist bekannt, dass die Alpha-Tiere auch eine besondere Fuhrungsrolle, z. B
bei der Initiative zum Jagdaufbruch haben (MecH 2000).

Cuon alpinus
Bel Cuon ergeben die relativ grof3en Distanzen zum Néachsten eine weitlaufige rdumliche

Struktur sowohl bei Ruhe als auch bei Aktivitét.

Obwohl es in der Literatur Hinweise auf einzelne kontaktliegende Paare gibt (SOSNOVsKiII
1967, SOMMER 1990) scheint es sich dabei um Ausnahmen zu handeln, da diese Tier nicht als
Rudel, sondern paarweise und auf engstem Raum (12 m? bzw. ca. 20 m?) zusammen gehalten
wurden. Dem zur Verfigung stehenden Raum konnte beim Auslésen von Kontaktliegen eine
wichtige Bedeutung zukommen. ZIMEN (1971:144) beobachtete an C.lupus nur dann
Kontaktliegen, wenn der zur Verfligung stehende Raum klein war, z. B. nur wenige trockenen
Stellen im Gehege vorhanden waren.

Aufgrund der im Rahmen der vorliegenden Arbeit festgestellten grof3en Entfernungen zum
Né&chsten kann Cuon als Distanztier eingestuft werden.

Die im Duisburger Cuon-Rudel beobachteten grofien Enfernungen zum Néchsten bel Ruhe
und Aktivitdt konnten auf mangelnde soziale Bindung schlief3en lassen. Allerdings war bei
Aktivitdt zwischen dem Alpha-Mannchen und Alpha-Weibchen eine Paarbildung anhand der
Haufigkeit, mit der sie gegenseitig als Nachster vorkamen, feststellbar. Bel Distanztieren
sollte der Haufigkeit des Nachsten ein grof3eres Gewicht als der tatséchlichen Entfernung der
Tiere zukommen. Es kann daher davon ausgegangen werden, dass die beiden Alpha-Tiere
eine soziale Paarbindung zueinander hatten. Beim Ruhen war diese Paarbindung durch den
abgel egenen Ruheplatz des Weibchens allerdings nicht feststellbar.

Die Randposition des Mannchens PO wéhrend der Aktivitét basierte auf dem haufigen
stereotypen Kreis-Laufen in einem peripheren Gehegeteil. Daes sich bel diesem Verhalten um
eine individuelle Verhaltenseigentiimlichkeit handelt, kdnnen die an diesem Tier erhobenen
Daten nur bedingt verallgemeinert werden. Bei Ruhe kam dieses Mannchen nicht auffallend
selten als Nachster vor und scheint daher nicht aus dem Rudel ausgeschlossen zu sein.

Eine Besonderheit des Cuon-Rudels in Dortmund war, dass nur in diesem Rudel die Tiere
wahrend der Ruhe eine grofere Distanz zueinander hatten als wéahrend der Aktivitét. Die
relativ grofen Entfernungen zum Néachsten scheinen beim Ruhen nicht mit mangelnden
sozialen Bindungen im Zusammenhang zu stehen, da die Tiere bel Aktivitét enger zusammen
hielten. Moglicherweise handelt es sich beim weiten Auseinanderliegen um eine besondere
Anpassungsstrategie gegen Pradatoren, denn auch im Freiland wurden einmal , verstreut*
liegende Rothunde etwa 100 m von einer besetzten Wurfhohle entfernt beobachtet (DAVIDAR
1974).

Nach VENKATARAMAN (1995) haben Rothunde beim Ruhen immer einen Wéchter, der das
Ubrige Rudel vor sich anschleichenden Grofkatzen (Tiger oder Leopard) warnt.
VENKATARAMAN (1995) macht keine Angaben dariiber, wo sich der Wéachter aufhalt. Es waére
denkbar, dass Wéchter verstreut in grof3erer Entfernung von einer Wurfhéhle liegen, wie es
DAVIDAR (1974) beobachtete, und so rechtzeitig warnen kdnnen, dass sich die Welpen in die
schitzende Hohle zuriickziehen kénnen.
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Da bel Cuon in Duisburg eine schwache Paarbildung und zentrale Position der Alpha-Tiere
festgestellt werden konnte, in Dortmund aber nicht, und auch in der der Autorin dieser Arbeit
vorliegenden Literatur keine Hinweise darauf aus dem Freiland zu finden sind, kann nicht
geklart werden, was fur Cuon arttypisch wére.

Lycaon pictus
Die durchschnittliche Distanz zum Né&chsten von etwa 2 bis 4 m bei Aktivitat wird als

raumliche nahe Beziehung der Individuen eingestuft. Dass bei Lycaon in Minchen und in
Dortmund im Juli und im August die durchschnittliche Entfernung zum Néachsten bei Ruhe
mit 1 bis 2 m relativ gering war, da die Tiere oft in Kontakt miteinander oder in unmittel barer
N&he zueinander lagen, deckt sich mit Ergebnissen aus anderen Untersuchungen (KUHME
1965a, KRUUK & TURNER 1967, KLEIMAN 1967, BUITRON 1977, SOMMER 1990, MILLS 1993).
KUHME (1965a) beobachtete ein einzelnes Tier, dass oft einige hundert Meter entfernt von den
Ubrigen Tieren ruhte, aber nicht aus dem Rudel ausgeschlossen, sondern an allen Aktivitéten,
wie Zeremonien, Jagd und Jungenaufzucht voll beteiligt war. Ebenfals an im Freiland
lebenden Rudeln konnte MCCREERY (2000) feststellen, dass beim Ruhen haufiger Kontakt
oder Liegen mit weniger als einer Korperlange Abstand zueinander Anzeichen fir eine feste
soziale Bindung innerhalb des Rudels sind. Im Gegensatz dazu hatten die Individuen sich neu
formierender Rudel, die bald wieder auseinander brachen, eine grof3ere Distanz zueinander
beim Ruhen und lagen seltener in Kontakt. Das von KUHME (1965a) beobachtete abseits
liegende Tier hatte also moglicherweise keine feste Bindung an das Rudel, war aber auch
nicht ausgeschlossen. Im Freiland gibt es nur selten Einzelganger (FRAME eta. 1979,
SHELDON 1992:44) und es ware moglich, dass es fir einzelne Individuen gunstiger it, in einer
losen Beziehung zu einem Rudel zu leben, als als Einzelganger das Rudel zu verlassen.

Die Minchner Lycaon-Individuen zeigten eine grol3e Streuung der Entfernung zum Néchsten,
was vermutlich mit der Beobachtung wahrend der Ranz zusammenhéngt. In dieser Zeit waren
die beiden AlphaTiere (Médnnchen MA und Weibchen wa) fast ununterbrochen und
manchmal auch das zweitrangige Mannchen MB und Weibchen wb eng beieinander. Da
gleichzeitig die gleichgeschlechtlichen Tiere untereinander hdufige Aggressionen zeigten (vgl.
Kap. 3.2.3.4.), resultierte zeitwellig eine rdumliche Auftellung des Rudels in die zwei
verschiedenen Individuenpaare, wahrend sich das rangtiefste Weibchen wc in grof3erer
Entfernung von den anderen alein aufhielt. Da im Minchner Lycaon-Rudel das zweitrangige
Weibchen wb sowohl fir Mannchen MB as auch fir das rangtiefste Weibchen wc eine
Zentralposition hatte, kann gefolgert werden, dass auch diese Tiere trotz ihrer grof3eren
Entfernung zum Né&chsten untereinander gewisse réaumliche und somit vermutlich auch soziale
Bindungen hatten.

Die grof3e Distanz zwischen den beiden in Osnabriick gehaltenen Lycaon-Individuen kann als
Anzeichen einer fehlenden Paarbildung gedeutet werden, was dazu passt, dass zwischen
diesen beiden Tiere kaum soziale Interaktionen beobachtet wurden (vgl. Tab.4, in
Kap. 3.1.4.).

Dafur Lycaon das enge Nebeneinanderliegen oder Kontaktliegen Anzeichen sozialer Bindung
sein kann, die Individuen aber auch allein ruhen konnen, lasst sich Lycaon als fakultativer
Kontaktlieger einstufen.

Die Ergebnisse lassen keine eindeutigen Schlussfolgerungen darauf zu, ob das Alpha-Paar
eine zentrale Position einnimmt oder nicht. In Minchen hatte das Alpha-Paar keine
Zentralposition, allerdings fielen die Beobachtungen an diesem Rudel in die Paarungszeit, und
esist anzunehmen, dass zu dieser Zeit das Verhalten der Tiere in Bezug auf Aggressionen und
damit auf die rdumliche wie soziale Nahe anders als im Ubrigen Jahr ist. Die Ergebnisse des
M Unchner Rudels sind daher nur bedingt mit denen anderer Rudel vergleichbar.
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Aber auch bel Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/1997 konnte beim Alpha-Paar keine
zentrale Position festgestellt werden.

Im Freiland liegen die Mitglieder eines Rudels in kleineren Untergruppen zusammen (KUHME
1965a, MCCREERY 2000), wobei das ranghtchste Mannchen und Weibchen eine davon bilden
konnen, an die sich eventuell noch einzelne andere Tiere, aber nicht alle Ubrigen
Rudelmitglieder anschlieffen (KUHME 1965d). BUITRON (1977) erwdhnt, dass das Alpha-Paar
auch wahrend der Aktivitétszeit hdufig Kontakt zueinander aufnimmt, z. B. indem sich ein
Tier neben den Partner stellt und den eigenen Kopf auf den Ricken des Partners legt. Aus
dieser Beschreibung kann gefolgert werden, dass das Alpha-Paar auch zur Aktivitdtszeit eine
enge raumliche und soziale Bindung hat. Dieser Befund l&sst aber keine Schlussfolgerung
Uber eine mogliche zentrale Position innerhalb des Rudels zu.

Es sa daher zusammengefasst, dass die Alpha-Tiere bel Lycaon ein eng aneinander
gebundenes Paar bilden, dass sie aber wahrscheinlich keine zentrale Position fir ale
Rudel mitglieder haben.

Soeothos venaticus

Da bei Speothos die durchschnittliche Entfernung zum Néchsten bei allen Individuen beim
Ruhen nahezu Om und bei Aktivitét etwa 1 m betragt, kann die raumliche Struktur bei
Foeothos al's sehr eng bezeichnet werden (vgl. Abb. 40). Auch aus anderen Untersuchungen ist
Soeothos als Kontaktlieger ohne Individualdistanz bekannt (KLEIMAN 1967, 1972, DRUWA
1976:127ff, 1982, BIBEN 1983, SOMMER 1990, MACDONALD 1996). Darlber hinaus kann
Soeothos nach den Ergebnissen der vorliegenden Arbeit al's obligater Kontaktlieger eingestuft
werden, denn erstens ruhen die Nicht-Alpha-Tiere immer mit einem Alpha-Tier als Nachstem
zusammen und zweitens haben die einzelnen Individuen beim Ruhen meist mehrere Néchste
gleichzeitig.

Anhand der Haufigkeit, mit der die einzelnen Rudelmitglieder als Nachste vorkommen, |&sst
sich eine Rudelstruktur erkennen, in der die Alpha-Tiere eine enge Bindung zueinander haben
und eine Zentralposition innerhalb des Rudels einnehmen. Wahrend der Aktivitdt gab es
neben den Alpha-Tieren noch zwei weitere Paarbildungen aus je einem Mannchen und einem
Weibchen, bel denen es sich um potenzielle, weitere Fortpflanzungseinheiten handeln kdnnte.
Allerdings hat sich soweit bekannt in Gefangenschaft immer nur das Alpha-Paar grof3erer
Rudel fortgepflanzt (PORTON 1983, MACDONALD 1996). Ob und inwieweit es sich bei den
beobachteten Paarbildungen um mogliche Sexual partner handelt, kann nur nach Untersuchung
weiterer Rudel von Speothos geklart werden.

3.4.4.2. Kontakttiereund Distanztiere

Soeothos und Lycaon unterscheiden sich als Kontakttiere deutlich von den Distanztieren Cuon
und C. lupus. Bel Lycaon ist Kontaktliegen von verschiedenen Faktoren abhéngig, zu denen
neben sozialen Bindungen zwischen den Tieren auch andere Faktoren, wie Temperatur und
Wind, zéhlen (ScotT 1980, SoMMER 1990). Speothos dagegen ist ein obligater Kontaktlieger,
bei dem mit wenigen Ausnahmen immer alle Rudelmitglieder zusammen liegen.

Kontaktliegen ist bel adulten Caniden sonst nur von Nyctereutes (SeiTz 1955, KLEIMAN
1967), Otocyon (KLEIMAN 1967, LAMPRECHT 1979, NEL & BESTER 1983) und Urocyon (Fox
1975b:19) bekannt. Bei den Ubrigen Canidenarten kommt es im allgemeinen nicht vor
(Alopex: EISFELD 1966, KLEIMAN 1967, V.wulpes. KLEIMAN 1967, TEMBROCK 1957,
Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962, KLEIMAN 1967, Chrysocyon: KLEIMAN 1972, BIBEN
1983, Cerdocyon: BIBEN 1983, Ubrige Canis-Arten: EISFELD 1966, KLEIMAN 1967). Bei
mehreren Arten sind aber auch gelegentliche Ausnahmen beschrieben worden, z. B. bei Kélte
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(Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962), wahrend der Ranz (V. vulpes: TEMBROCK 1957) oder
bei Eltern vor und nach der Geburt ihrer Jungen (Chrysocyon: BARTMANN & NORDHOFF
1984).

Dagegen kommt Kontaktliegen ohne Einschrankungen bei Welpen aller Arten in den ersten
Lebensmonaten vor. Die Neugeborenen sind z. T. noch poikilotherm und das enge
Zusammendrangen ist ein wichtiger Mechanismus zur Warmeerhaltung (RHEINGOLD 1963,
Fox 1971). Die Welpen ruhen aber auch dann noch in Kontakt zueinander, nachdem sie
homoiotherm geworden sind (Fox 1971), so dass auch soziale Faktoren beim Kontaktliegen
eine Rolle spielen (HARENBERG 1965:86ff). Bei alen Caniden nimmt die Tendenz zum
Kontaktliegen mit zunehmendem Alter ab (Fox 1975a). So halten in der Regel z. B. Jungtiere
von C. lupus etwa ab ihrem sechsten Lebensmonat mindestens 1,5 m Abstand zum Néachsten
beim Ruhen (ZIMEN 1971:144) und Welpen von Chrysocyon ruhen bereits ab ihrem dritten
Lebensmonat in 1 m Abstand voneinander (BIBEN 1983).

Da Kontaktliegen bei Caniden im Jugendstadium auftritt und bei den Adulten der meisten
Canidenarten typischerweise nicht mehr vorkommt, kann es bei Speothos und Lycaon im
Erwachsenenalter als Padomorphose bezeichnet werden und als mogliche Synapomorphie ein
Hinwels auf ndhere Verwandtschaft beider Arten sein. Allerdings ist das Kontaktliegen nicht
bei beiden gleichermalden ausgepragt.

Da sich die Adulten von Speothos als obligate Kontaktlieger so verhalten wie sonst nur ganz
junge Welpen, ist das Kontaktliegen bel dieser Art eine stark ausgeprégte oder weit
fortgeschrittene Padomorphose. Bel Lycaon dagegen, bei dem die Adulten auch einzeln ruhen,
wie auch jugendliche Caniden mal in Kontakt und ma einzeln liegen konnen, ist die
Padomorphose weniger weit entwickelt. Auf dem anagenetischen Niveau hat sich daher
Soeothos weiter von den anderen Caniden entfernt als Lycaon.

Es wéare mdglich, dass bel Speothos und Lycaon Kontaktliegen als Anpassung an dhnliche
Umweltbedingungen unabhangig voneinander entstanden ist. So ist bekannt, dass Lycaon
sowohl in menschlicher Obhut wie im Freiland bel kiihlen Temperaturen, Regen oder Wind
eng zusammen liegt (BUITRON 1977, ScoTT 1980, SOMMER 1990).

Inwieweit das Kontaktliegen bei Speothos eine dkologische Anpassung ist, muss zunachst
offen bleiben, da es so gut wie keine Informationen zum nattrlichen Lebensraum und
Verbreitungsgebiet gibt. Es wére aber sehr gut denkbar, dass das enge Zusammendrangen
ahnlich wie bei anderen kleinen bis mittelgroRen Saugetieren in Sldamerika, z. B. dem
Goldgelben Léwenaffchen (Leontopithecus rosalia) (BECK et al. 1991), eine Anpassung an
zeitwellig geringe Temperaturen mit haufigem Regen und damit ein Iebenswichtiger Schutz
vor Unterkihlung ist.

Da die meisten rezenten Canidenarten als Adulte nicht in Kontakt ruhen, ist dies vermutlich
das urspringlichere Verhalten. Dass Cuon und C. lupus beide beim Ruhen als Distanztiere
eingestuft werden kénnen, ist folglich kein Anzeichen einer ndheren Verwandtschaft, sondern
eine Symplesiomorphie.

3.4.4.3. Die besondereraumliche Position der Alpha-Tiere

Die enge Paarbindung zwischen Méannchen und Weibchen ist ein typisches und
wahrscheinlich phylogenetisch altes Merkmal der Canidae (KLEIMAN & EISENBERG 1973,
KLEIMAN 1977).

Bei Caniden ist es selbstverstandlich, dass die Eltern eine besondere zentrale Position fir ihre
Jungen einnehmen. Fir die Welpen bedeuten die Eltern nicht nur Schutz, sondern auch
Warme und Nahrungsversorgung. Wie in Kap. 4.2. (Rudelleben) ausfihrlich dargestellt
werden soll, entstehen Rudel im Allgemeinen durch nicht abwandernde Jungtiere (KLEIMAN
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& EISENBERG 1973). Bei Freilandbeobachtungen am Schakalen stellte MOEHLMAN (1986)
fest, dass diese Jungtiere eine gewisse Jugendlichkeit (z.B. im Markier- oder
Fortpflanzungsverhalten) im Vergleich zu gleichaltrigen Artgenossen behalten, die ohne ihre
Eltern leben. Dass die Alpha-Tiere eines Rudels als Eltern der Rudelmitglieder eine zentrale
Position einnehmen, ware demnach ein phylogenetisch altes Merkmal der Caniden.

Da das beobachtete Speothos-Rudel in Mulhouse aus Eltern mit seinen Nachkommen bestand,
ist es nicht verwunderlich, dass die Eltern als Alpha-Tiere eine zentrale Position fir ihre
Jungtiere beim Ruhen einnahmen.

Auch bel C.lupus in Klein-Auheim waren zumindest einige der Nicht-Alpha-Tiere
Nachkommen des derzeitigen Alpha-Paares (die genauen Verwandtschaftverhdtnisse des
Rudels sind nicht bekannt). Entsprechend nahmen die Alpha-Tiere vor allem bei Aktivitdt und
mit Einschrénkungen auch bei Ruhe (s. 0.) eine zentrale Position im Rudel ein.

Die Gemeinsamkeit von Speothos und C. lupus in Bezug auf die zentrale Position der Alpha-
Tiere ist nach dem oben Gesagten kein Hinweise auf eine ndhere Verwandtschaft beider
Arten, sondern eine Symplesiomorphie.

Bel Speothos war bel Aktivitét keine zentrale Position der Alpha-Tiere zu beobachten, was
den Erwartungen widerspricht. Eine Erklérung dafiir kdnnte ein methodisches Problem sein,
da die zentrale Position anhand der Haufigkeit bestimmt wurde, als Nachster vorzukommen.
Es ist bekannt, dass Speothos wéahrend der Aktivitatszeit einen grof3en Teil der Zeit damit
verbringt, in einer Reihe hintereinander herzulaufen (,filing") (MACDONALD 1996). In
Mulhouse schien meistens das Alpha-Weibchen die Kette anzufihren, obwohl hierzu keine
Daten aufgenommen wurden. Auch MACDONALD (1996) stellte fest, dass es besonders oft das
ranghtchste Weibchen war, das eine Kette anfiihrte. Die Wahrscheinlichkeit, mit der ein Tier
einen anderen als Nachsten hat, héngt von der Position in der Kette ab. Die ersten und letzten
Tiere haben nur einen Nachbarn, namlich einen hinter bzw. einen vor sich. Entsprechend
haben sie auch nur eine halb so grof3e Wahrscheinlichkeit, als Nachster vorzukommen, wie
Tiere, die innerhalb der Kette laufen. Tiere, die am haufigsten vorn laufen und das Rudel
anfuhren, sind somit auch am seltensten Nachster. Da alle Rudelmitglieder dem anfiihrenden
Tier folgen, hat es ohne Zweifel eine besondere soziale, wenn auch nicht raumliche zentrale
Position.

Bel Lycaon wurde keine zentrale Position der Alpha-Tiere beobachtet. Es ist bekannt, dass
sich neue Rudel bel Lycaon nicht aus Einzeltieren, sondern aus gleichgeschlechtlichen
Geschwister- oder Verwandtengruppen zusammenschlief3en (FRAME & FRAME 1976, FRAME
et a. 1979). Die Rudel bestehen daher natirlicherweise im Gegensatz zu anderen Caniden von
Anfang an aus mehreren Adulten (vgl. Kap. 4.2.2.). Es gibt Hinweise darauf, dass die jewells
gleichgeschlechtlichen Geschwister untereinander enge Beziehungen haben, da sie zumindest
in instabilen spéter wieder auseinanderbrechenden Rudeln deutlich 6fter zusammenliegen als
mit den Tieren des anderen Geschlechts (MCCREERY 2000). Es wére vorstellbar, dass die
engen soziden Bindungen der Geschwister untereinander zumindest auRerhalb der
Paarungszeit die zentrale Position der Alpha-Tiere aufheben.

Davon ausgehend, dass die zentrae Position der AlphaTiere ein phylogenetisch altes
Merkmal ist, wére die Aufhebung der zentralen Position der Alpha-Tiere bei Lycaon ein
apomorphes Merkmal.

Da die Ergebnisse zur zentralen Position bei Cuon widerspriichlich sind, kann nicht beurteilt

werden, ob sich Cuon in diesem Merkmal eher apomorph oder plesiomorph im Vergleich zu
den Ubrigen Caniden und den drei anderen untersuchten Arten verhdlt.
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3.5. Harnen und Koten

3.5.1. Vorbemerkungen

In erster Linie ist die Abgabe von Harn und Kot eine physiologische Notwendigkeit, da die
Speicherorgane, Harnblase und Enddarm, in ihrer Kapazitdt beschrénkt sind (RIEGER 1983).
In den ersten Lebenswochen werden bei Caniden Harn und Kot nach Reizung der Ano-
Genitalregion durch mutterliche Massage abgegeben. Erst mit zunehmendem Alter erfolgt die
Entleerung automatisch. Spatestens im Erwachsenenalter kann sie auch willkurlich vollzogen
werden (ALTMANN 1988). Bel fast allen Sdugern treten zeitgleich mit Harnen und Koten
bestimmte Haltungs- und Bewegungselemente auf, die als Erbkoordinationen verstanden
werden und artcharakteristisch sind (ALTMANN 1988). Innerhalb einer Art kénnen aber auch
Unterschiede in Abhéngigkeit von Alter, Geschlecht oder sozialem Umfeld der Individuen
auftreten (ALTMANN 1988).

Harnen und Koten kdnnen reine Aussche dungsprozesse sein. Sie kénnen aber als Markieren
zugleich im Zusammenhang mit dem Sozialverhalten stehen. Markieren ist die gezielte
Abgabe von Harn (oder Kot) und nach KLEIMAN (1966) und MACDONALD (1985) anhand
folgender Merkmale zu erkennen: 1. erfolgt Markieren auf spezifische Objekte, 2. wird es
durch bestimmte Landmarken oder neue Reize ausgel 6st, 3. wiederholt sich Markieren haufig
hintereinander am selben Objekt und 4. werden jeweils nur kleine Mengen an Harn oder Kot
abgegeben.

Bel Caniden ist Markieren (KLEIMAN 1966) (wie auch die Rolle von Gerlichen im
Sozialverhalten) besser untersucht als bei allen anderen Carnivora (MACDONALD 1985).
Insbesondere zu den Haltungen und Haufigkeiten bei Wolf (PETERS & MECH 1975, ZIMEN
1971) und Wadhund (KLEIMAN 1972, MACDONALD 1996) gibt es bereits Untersuchungen.
Neben der Territoriumsabgrenzung dient Markieren wohl auch der Paarbildung und
Paarungseinleitung, sowie der Rangdemonstration (SCHENKEL 1948).

In diesem Kapitel soll das Verhalten im Bereich Harnen und Koten der vier rudellebenden
Canidenarten detailliert gegentibergestellt werden. Die wichtigsten Fragen dabel sind, ob und
inwiewelt sich die vier Arten in ihren Erbkoordinationen zum Harnen und Koten und in ihrem
Markierverhalten  unterscheiden. Unterschiede und Gemeinsamkeiten in  den
Erbkoordinationen und dem Markierverhaten koénnen Aufschluss Uber maogliche
V erwandtschaftsverhdtnisse der vier untersuchten Arten geben.

3.5.2. Zur Methode und Auswertung

Eine Beschreibung der Harn- und Kothaltungen sowie anderer mit dem Harnen und Koten in
Zusammenhang stehenden Verhaltensweisen findet sich in Kap. 2.3.4. Ohne Frage steht bel
Caniden auch die olfaktorische Kontrolle mit Harnen und Koten in Zusammenhang. Da die
Intensitét des olfaktorischen Eindrucks bel Hunden fur einen menschlichen Beobachter aber
kaum nachzuvollziehen ist, wurde dieses Verhdten im Rahmen der vorliegenden
Untersuchung nicht weiter berticksichtigt.

Die Abgabe von Harn und Kot wurde bel allen Rudeln in der Regel nach der All-Occurrance-
Methode protokolliert. Nur bei Lycaon in Dortmund 1996 wurden keine Daten zum Harnen
und Koten aufgenommen. Neben der zum Harnen und Koten eingenommenen Korperhaltung
wurden auch Datum, Uhrzeit, Ort und moglicherweise mit dem Markieren im Zusammenhang
stehende Verhaltensweisen wie vierfidiges Scharren und Wélzen notiert. Wegen des in den
verschiedenen Rudeln sehr unterschiedlichen Verhaltnisses von Ruhe- und Aktivitétszeiten
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innerhalb der Beobachtungszeit wurde zur Vergleichbarkeit der Rudel die absolute Haufigkeit
des Harnens der Individuen durch die beobachtete Aktivitatszeit (AZ) geteilt (vgl.
Kap. 2.4.2.2.).

Bel drei Rudeln traten allerdings methodische Schwierigkeiten auf. Bei Cuon in Dortmund
1996 wurde aufgrund der Aufmerksamkeit beanspruchenden 10-sekiindigen Punktmessung
und bel Cuon in Duisburg wegen der Unubersichtlichkeit des Geheges Harnen und Koten bei
den Nicht-Fokustieren nach der Ad-Libitum-Methode erfasst. Die relative Haufigkeit des
Harnens wurde daher in diesen beiden Rudel anhand des Harnens wéhrend der aktiven
Fokuszeit eines Individuums berechnet.

Auch bei C. lupus in Klein-Auheim konnte wegen der Untbersichtlichkeit des Geheges bel
den Nicht-Fokustieren Harnen und Koten nur nach der Ad-Libitum-Methode protokolliert
werden. Die Haufigkeit des Harnens eines Indiviuums hétte deshalb wie bei Cuon Duisburg
1997 so berechnet werden missen, dass die Anzahl des Harnens innerhalb der Fokuszeit
durch die Fokuszeit geteilt wird. Allerdings wurde Harnen nur bel drei von zwdlf Individuen
innerhalb ihrer Fokuszeit beobachtet, wodurch sich so wenig Daten ergeben, dass eine
Auswertung kaum sinnvoll erschien. Die Daten zum Harnen und Koten dieses Rudels wurden
daher so ausgewertet, als seinen sie nach der All-Occurrance-M ethode aufgenommen wurden.
Es muss aber beachtet werden, dass die resultierenden Héufigkeiten z. B. des Harnens
sicherlich kleiner sind as die Werte, die durch tatsachliches Protokollieren nach der All-
Occurrance-Methode erhalten worden wéaren. Méglicherweise wurde ein Teil des Harnens
Ubersehen. Entsprechende Aufmerksamkeit sollte daher beim Vergleich der Werte mit den
Haufigkeiten anderer Rudeln gegeben sein.

3.5.3. Ergebnisse

Im Folgenden sollen die Ergebnisse der einzelnen Untersuchungspunkte fir jede Art einzeln
vorgestellt, erlautert und in Kirze diskutiert werden, um die vergleichende Diskussion
(jeweils am Schluss) zu entlasten. Eine Ubersichtstabelle (Kap. 3.5.4., Tab. 51) fasst die
Beobachtungsergebnisse zu allen Untersuchungspunkten unter Einbeziehung von
Literaturangaben fir jede Art zusammen. Anhand dieser Tabelle sollen die Arten
abschlieffend in der Kapiteldiskussion miteinander verglichen werden.

3.5.3.1. Harnhaltungen

C. lupus
Sowohl bei mannlichen als auch bei weiblichen Wélfen kam Kauerhaltung als Harnhaltung

vor (Tab. 23). Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein wurde in Osnabriick nicht beobachtet,
in Klein-Auheim aber beim ranghtchsten und zweitrangigen Weibchen (Abb. 42). Der
jeweilige Alpha-Ride harnte am haufigsten in Spritzharnhaltung (Abb. 43). Bei Mannchen
verschiedenen Ranges kam in Klein-Auheim gelegentlich Harnen im Stehen vor. Einmal
wurde Harnen im Liegen wahrend einer aktiven Unterwerfung beobachtet.

Nach dieser und anderen Untersuchungen harnen bel C. lupus Weibchen und andere als der
ranghtchste Ride in Kauerhaltung (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:35). Weibchen harnen aber
auch in Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein (KLEIMAN 1966, EISFELD 1966, PETERS &
MECH 1975, ZIMEN 1993:60), wobei die Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein zwar immer
vorkommen kann, aber besonders haufig wahrend der Ranzzeit auftritt (EISFELD 1966, ZIMEN
1971:204). Dass Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein bel dem Osnabriicker Weibchen
nicht beobachtet wurde, liegt vermutlich daran, dass es das einzige Weibchen im Rudel war.
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Abb. 42. Weibchen von C. lupus beim Harnen in Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein. Der Harn wird auf den

Boden abgegeben (Aufgenommen im Tierpark Klein-Auheim).

Abb. 43. Riide von C. lupus beim Harnen in Spritzharnhaltung, wobei der Harn an ein vertikales Objekt, hier an

einem grof3en Stein, gespritzt wird (Aufgenommen im Zoo Osnabrick).

Tab. 23. Absolute Haufigkeit der eingenommenen Haltungen beim Harnen der einzelnen Individuen von Canis
lupus in Osnabriick 4/1997 und 10/1997 sowie in Klein-Auheim 1998. (Hier und in den folgenden Tabellen sind
Mannchen durch Grofbuchstaben, Weibchen durch Kleinbuchstaben und AlphaTiere durch Fettdruck

gekennzeichnet).

Osnabr. 4/1997 | Osnabr. 10/'97 Klein-Auheim 1998

GE|we |KA|DI|GE|we| KA | DI | SH UP|AL|[JO|ef |he|lqu| KA |DI|TR
Kauer.| 4|1 9|9 |7 1| 6 |2 1 21 1121
Hock. 1
Spritz. | 37 55 8
Stehen 1 1 11
Liegen 1
unbek. | 3 113 1 1
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Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein nehmen nur ranghohe Weibchen zum Markieren ein,
maoglicherweise um damit rangtieferen Weibchen zu imponieren, was bei dem alleinigen
Weibchen nicht nétig war (vgl. Kap. 3.5.3.4.).Wie in alen beiden Zoos bzw. Jahren
beobachtet wurde, ist Spritzharnhaltung die typische Markierhaltung des ranghdchsten Riiden
(KLEIMAN 1972, PETERS & MECH 1975, ZIMEN 1971:204, 1993:60). Harnen im Stehen
dagegen kann, wie auch in dieser Untersuchung beobachtet, bei allen Riden vorkommen
(ZIMEN 1971:35). Einmal wurde Harnen im Liegen wéhrend einer aktive Unterwerfung
beobachtet, wobei das Harnen als Unterwerfungssignal interpretiert werden kann (Fox
1975b:70) (vgl. Kap. 3.5.3.9.).

Cuon

Bel Rothunden wurde Kauerhaltung mit einer Ausnahme bei alen Individuen in beiden Zoos
beobachtet (Tab. 24). Das Dortmunder Weibchen harnte auf3erdem in Hockhaltung mit
gehobenem Hinterbein. Wahrend in Dortmund jewells auch ein anderer rangtieferer Ride
Spritzharnhaltung zeigte, war es in Duisburg ausschliefdlich der Alpha-Rlde. Dieses Tier
fuhrte auch einmal Handstand aus, indem es sich beim Markieren an einem Baum mit dem
erhobenen Hinterbein am Baum abstitzte und dann noch das zweite Hinterbein hob.
Vermutlich handelte es sich in diesem Fall nicht um eine spezielle Haltung, sondern um eine
zufdllig (fluchtig) eingenommene Stellung. Ein rangtieferer Rude in Duisburg harnte im
Liegen, wahrend er vom Alpha-Riden bedroht wurde.

Tab. 24. Absolute Haufigkeit der verschiedenen Harnhaltungen der einzelnen Individuen von Cuon alpinus in
Dortmund 1996, Dortmund 1997 und Duisburg 1997.

Dortmund 1996 Dortmund 1997 Duisburg 1997

MB |we|MC|MA|MB | we| MC | MA|AL | fr | PO | WF| NA
Kauerhaltung 2 |2 2 4 3 3 8 1 14| 2] 4] 3
Hockh. geh. Hint. 4 17
Spritzharnhaltung 8 10 15 1 ]109
im Stehen 1 2
im Handstand 1
im Liegen 1
unbekannt 4 6
Harnen oder Koten 2 10 | 10 1]13]|2

Die Angabe, dass bei Cuon keine Spritzharnhaltung vorkommt (ALTMANN 1988), muss sicher
korrigiert werden, da es aufer in der vorliegenden Arbeit auch von anderen Autoren als
Harnhaltung der Méannchen beschrieben (JOHNSINGH 1982) und sogar abgebildet wird (Fox
1984.81). JOHNSINGH (1982) beobachtete, dass zwei andere Mannchen als der Alpha-Ride in
Spritzharnhaltung harnten. Die Spritzharnhaltung scheint demnach zumindest nicht in alen
Rudeln ausschliefflich vom Alpha-Mannchen ausgefihrt zu werden. Im Freiland wurde auch
mehrmals Handstand beim Harnen Uber Partnern und Grasbischeln beobachtet (KELLER
1973). In einem Rudel, in dem die Geschlechter unterschieden werden konnten, fihrte ein
Ride Handstand aus. In anderen Rudeln waren die Geschlechter unbekannt, so dass
unbekannt ist, ob auch Weibchen in Handstand harnen (KELLER 1973).
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Lycaon
Bei Lycaon ist Kauerhaltung die einzige Harnhaltung, die sowohl von Weibchen als auch von

Méannchen eingenommen wurde (Tab. 25). Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein zeigen
nur Weibchen, Spritzharnhaltung und Stehen dagegen nur Mannchen. Bei den Mannchen gab
es einen flieRenden Ubergang zwischen den Haltungen Stehen und Spritzharnhaltung, da das
Hinterbein oft nur wenige Zentimeter angehoben wurde (Abb. 44). Im Zoo von Minchen
wurde wahrend der direkten Beobachtung nicht zwischen Stehen und Kauerhaltung
unterschieden, allerdings konnte Kauerhaltung auf den nachtrdglich ausgewerteten
Videoaufnahmen nicht beobachtet werden: Es handelte sich immer um Stehen. Da aber die
Méannchen in anderen Zoos Kauerhaltung einnahmen, ist eventuell moglich, dass es auch bei
den Minchner Mannchen vorkam. Ein Weibchen harnte in Minchen im Liegen, ohne dass
unmittelbar eine soziale Interaktion, z.B. eine passive Unterwerfung vorausging. Das
Weibchen war mdglicherweise durch mehrfache Vertreibungen und Verfolgungen durch das
Alpha-Paar an diesem Tag gehemmt und stand deshalb nicht zum Harnen auf.

Die innerhalb eines Geschlechts vorkommenden Harnhaltungen wurden nicht von allen Tieren
gleichermal3en eingenommen, sondern wechselten in Abhangigkeit von der Rangordnung.

Abb. 44. Bei Lycaon heben die Ruden ihr Hinterbein nur wenige Zentimeter, wodurch eine Zwischenstellung
zwischen dem Harnen im Stehen und der Spritzharnhaltung eingenommen wird. Der Harn wird bei Lycaon nie an
vertikale Objekte abgegeben (Aufgenommen im Minchner Tierpark).

Tab. 25. Absolute Haufigkeit verschiedener Harnhaltungen von Lycaon im Zoo von Osnabriick 1997, Dortmund
7/1997 und 8/1997 und M linchen 1997 jeweils nach Individuen getrennt.

Dortmund 7/1997 | Dortmund 8/1997 Minchen Osna.
m [AR |ni| GE | GE | ni |ma| AR | MA |wa|wb|wc|MB|M | w
a

Kauerhaltung 41 1 |2 7 111} 2 5 1 2|2

Hock. geh. Hint. | 30 1 5 26

Spritzharnh. 14 1 6 5

im Stehen 8 23

Kauerh./Stehen 14

unbekannt 1 2 |3 19 | 10

im Liegen 1
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Besonders deutlich wird dies bei der Analyse der Daten aus Dortmund (Tab. 25), wo wéhrend
des Beobachtungszeitraums ein Rangordnungswechsel stattfand. Im Juli waren Mannchen AR
und Weibchen ma die ranghtchsten Individuen und in diesem Monat waren sie fir den
wesentlichen Anteill an Spritzharnhaltung und Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein
verantwortlich. Nach dem Rangordnungswechsel Anfang August waren Mannchen GE und
Weibchen ni an ranghtchste Position aufgertickt und seitdem die einzigen, die
Spritzharnhaltung und Stehen bzw. Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein zeigten.

Die Ergebnisse aus Minchen lassen sich in dhnlicher Weise interpretieren. Mannchen MB
wurde gar nicht beim Harnen beobachtet, so dass alle beobachteten Spritzharnhaltungen und
Stehen vom Alpha-Ruden ausgefihrt wurden. Wie in Dortmund zeigte auch in Minchen nur
das ranghdchste Weibchen Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein (Tab. 25).

Die typische Harnhaltung von Lycaon scheint Kauerhaltung zu sein (ALTMANN 1988,
BuiTRON 1977) und nur die Alpha-Tiere nehmen durch Heben eines Hinterbeines die
Haltungen Spritzharnhaltung (Mannchen) und Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein
(Weibchen) ein (BUuITRON 1977, VAN LAwWICK 1970 in FRAME et al. 1979, WILDEN 1995).
KUHME (1965a) schreibt, dass Mannchen breitbeinig harnen (womit er vermutlich Stehen
meint), und dass dabei manchmal ein Hinterbein leicht angehoben wird, wie auch im Rahmen
der vorliegenden Untersuchung beobachtet wurde. BUITRON (1977), SCHALLER (1972 nach
BuiTRON 1977) und VAN LAwICK (1970 nach FRAME et a. 1979) erwdhnen auch Handstand
als mogliche Haltung des Alpha-Paares, doch scheint es sich hier eher um eine seltene
Verhatensweise zu handeln, da sie im Rahmen dieser Arbeit nicht beobachtet werden konnte.

Soeothos
Eine Ubersicht tiber die bei Speothos beobachteten Haltungen und ihre absolute Haufigkeit ist

fir jedes Rudelmitglied in Tab. 26 dargestellt. Die typischen Harnhaltungen waren Handstand
(182), Spritzharnhaltung (160) und seltener Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein (14).
Harnen in Kauerhaltung konnte gar nicht und Stehen nur einmal beobachtet werden.
Weibchen harnten tGberwiegend im Handstand (91,1 %) (Abb. 45), nur manchmal nahmen sie
Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein ein (8,9 %). Riden dagegen harnten Uberwiegend in
Spritzharnhaltung (98,1 %) und nur selten im Handstand (1,5 %).

Abb. 45. Die Weibchen von Speothos harnen Uberwiegend im Handstand, wobei sie wie hier abgebildet auf
niedrige Objekte oder aber auch in hoch aufgerichtem Handstand an vertikale Objekte harnen konnen.
Regelmaidiges Harnen im Handstand kommt nur bei Speothos vor. (Aufgenommen im Zoo von Mulhouse).
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Tab. 26. Absolute Haufigkeit der beobachteten Harnhaltungen von Speothos, Mulhouse 1998. (unbekannt:
Haltung konnte nicht genau erkannt werden.)

Haltung el HU | an | NA | PE | BE | ka
Kauerhaltung

Hockh. mit gehob. Hinterbein| 9 1 4
Spritzharnhaltung 34 68 29 29

im Stehen 1

im Handstand 44 92 2 1 43
unbekannt 2 1 2 1 1

Die bisherigen Literaturaussagen (KLEIMAN 1966, 1972, DRUwWA 1982, PORTON 1983,
MACDONALD 1996) zu den Hatungen beim Harnen besagen alle, dass Weibchen oft im
Handstand und Mannchen in Spritzharnhaltung harnen. Ménnchen nehmen gelegentlich auch
Handstand (MACDONALD 1996) und Weibchen Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein ein
(KLEIMAN 1966, PORTON 1983, DRUWA 1982). Diese bisherigen Befunde werden durch die
Beobachtungen in der vorliegenden Arbeit bestatigt.

Unterschiede finden sich aber in der Haufigkeit des Auftretens bestimmter Haltungen.
Wahrend MACDONALD (1996: Tab. VII) beobachtete, dass Mannchen etwa gleichhaufig
Spritzharnhaltung und Kauerhaltung einnehmen, stellte KLEIMAN (1966) fest, dass Mannchen
nie in Kauerhaltung harnen. MACDONALD (1996) erwahnt, dass Weibchen Kauerhaltung
einnehmen, wobei er aber leider nicht explizit zwischen Kauerhaltung und Hockhaltung mit
gehobenem Hinterbein unterscheidet. Wie in der vorliegenden Arbeit festgestellt, erwahnt
auch DRUWA (1982), dass Kauerhaltung bei Weibchen im Gegensatz zu Hockhaltung mit
gehobenem Hinterbein nicht vorkommt. Selbst Weibchen, die ihren Harn auf am Boden
liegende Objekte richten, nehmen Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein ein (KLEIMAN
1966). Kauerhaltung ist demnach weder bel den Mannchen noch bel den Weibchen
regelmallige Harnhaltung. Bisher wurde Harnen im Stehen bel Mannchen nicht beobachtet
(KLEIMAN 1972).

Zusammenfassend kann festgestellt werden, dass Handstand bel Welbchen und
Spritzharnhaltung bel Mannchen die typischen Haltungen sind, dass aber auch die anderen
Haltungen zumindest gel egentlich vorkommen kdnnen.

Eine Besonderheit von Waldhundriden ist, dass sie beim Harnen ihren Penis leicht
hervorschieben und gleichzeitig den Harn in Form eines Sprays anstatt eines Strahls abgeben
konnen (KLEIMAN 1972, DRUWA 1982). Sie kdnnen so eine grosse Fléache besprihen (DRUWA
1982). Inwieweit Ruden ihren Harn immer versprihen, wurde im Rahmen dieser Arbeit nicht
weiter untersucht, da diese Art des Harnens nur dann gut zu erkennen ist, wenn die Ruden in
die Luft spruihen, aber nicht immer, wenn sie an ein Objekt harnen.

Vergleich der Arten in Bezug auf die Harnhaltungen

Aul3er Handstand bei C. lupus und Harnen im Liegen bei Speothos konnten alle Haltungen bel
alen vier Arten im Rahmen der vorliegenden oder anderen Untersuchungen beobachtet
werden. Die zum Harnen eingenommenen Haltungen unterscheiden sich vor allem nach ihrer
Haufigkeit. Ein wichtiger Unterschied ist, dass Speothos-Weibchen bevorzugt im Handstand
harnen, wahrend diese Haltung bei den anderen Arten nur ausnahmsweise oder gar nicht
auftritt. Umgekehrt harnen Mannchen und Weibchen bei Spoeothos nur selten in Kauerhaltung,
was bel den anderen Arten regelmédfig, bei manchen Individuen sogar ausschliefdlich
vorkommt.
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Die Nichtbeobachtung einer seltenen Verhaltensweise ist vor alem bei den wenig
untersuchten Waldhunden nicht unbedingt aussagekraftig. Da Harnen im Liegen bei den
anderen Arten auch selten auftritt, konnte es bei Speothos mdglicherweise auch vorkommen.
Harnen im Stehen kommt regelméfdig bei Ruden von C. lupus und Lycaon vor, selten dagegen
bei Speothos und Cuon, kdnnte aber auch bei diesen beiden vorkommen. (Zum geringfiigigen
Anheben eines Hinterbeins bel Spritzharnhaltung von Lycaon vgl. auch Kap. 3.5.3.2.).

Das fur Speothos typische Verspriihen von Harn (Riden) und regelmaiges Harnen im
Handstand (Weibchen) ist trotz detaillierter Beobachtungen fur andere Canidengattungen
bisher nicht beschrieben worden (ALTMANN 1988, KLEIMAN 1966; Alopex: EISFELD 1966,
V. vulpes. TEMBROCK 1957, Cerdocyon: BRADY 1979, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962,
Nyctereutes. SEiTz 1955, Chrysocyon: KLEIMAN 1972, DieTz 1984, Otocyon: LAMPRECHT
1979, NEL & BESTER 1983). Sowohl das Versprilhen von Harn as auch das Harnen im
Handstand lassen sich daher al's Apomorphien von Speothos deuten.

Kauerhaltung ist bei Caniden die typische Harnhaltung von Jungtieren (Fox 1975b:162). Bei
den adulten Weibchen wurde Kauerhaltung al's regelmaliig oder zeitwellig (z. B. aufl3erhalb der
Ranzzeit) auftretende Verhaltensweise bei fast allen Canidengattungen beschrieben (Alopex:
EISFELD 1966, V. vulpes: TEMBROCK 1957, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962, Nyctereutes:
SEITZ 1955, Chrysocyon: DIETZ 1984, Otocyon: LAMPRECHT 1979, NEL & BESTER 1983). Bei
den Mannchen der Uberwiegend paarweise oder solitér lebenden Canidengattungen kommt
Kauerhaltung wohl nicht regelméaldig vor. Beschrieben wird Kauerhaltung der Mannchen nur
fur Chrysocyon (Di1eTz 1984), V. vulpes (TEMBROCK 1957) und Nyctereutes (SEITz 1955). Bei
Fennecus (GAUTHIER-PILTERS 1962), Otocyon (LAMPRECHT 1979, NEL & BESTER 1983) und
Cerdocyon (BrRADY 1979) findet sich trotz detaillierter Beschreibungen kein Hinweis auf
Kauerhaltung der Mannchen. Die Ruden dieser Arten harnen Uberwiegend in Spritzharn-
haltung.

Bel den rudellebenden Arten zeichnet sich ein anderes Bild ab. Bei Cuon und C. lupus harnen
die Alpha-Riden zwar nicht ausschliefdlich, aber regelméaiig in Spritzharnhaltung, bei Lycaon
in Spritzharnhaltung oder im Stehen. Bel den rangtieferen Riden dieser drel Arten ist dagegen
Kauerhaltung die Uberwiegende Haltung. Ganz im Gegensatz dazu steht Speothos, bei dem
Kauerhaltung nicht vorkommt und alle Riiden eines Rudel in Spritzharnhaltung harnen.

Da Jungtiere nur in Kauerhaltung harnen, kann das Vorkommen von Kauerhaltung bei adulten
rangtieferen Riden als eine infantile Verhaltensweise eingestuft werden. Das Uberwiegende
Einnehmen von Spritzharnhaltung bei allen Speothos-Riden ist nicht einfach zu deuten. Es
konnte einerseits eine Apomorphie gegenliber den drei anderen rudellebenden Arten sein,
andererseits eine Symplesiomorphie mit den paarweise oder solitér lebenden Arten. Wegen
der verschiedenen Deutungsmoglichkeiten wird diese Verhaltensweise im Abschnitt
Markieren detailliert diskutiert.

3.5.3.2. Harnorte

C. lupus
Bel C. lupusin Osnabrtick 4/1997 wurde insgesamt 68 mal Harnen beobachtet und zwar in 21

von insgesamt 27 Gehegeteilen (Abb. 46 a und b). Deutlich bevorzugte, regelméaidig benutzte
Stellen konnten nur vereinzelt festgestellt werden. In Osnabriick 10/1997 wurde Harnen nur
selten beobachtet und es lief3en sich keine bevorzugten Gehegetelle feststellen.

Sowohl in Osnabriick als auch in Klein-Auheim harnten die meisten Individuen am haufigsten
auf den Boden (Tab. 27) (vgl. Abb. 42). An vertikale Objekte markierten nur die ranghdchsten
Riden (vgl. Abb. 43) und in Klein-Auheim das ranghdchste und das zweitrangige Weibchen.
Das Weibchen in Osnabriick harnte nicht an vertikale Objekte.
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Tabh. 27. Absolute Haufigkeit des Harnens nach verschiedenen Ortstypen von Canis lupus in Osnabriick 10/1997
und Klein-Auheim 1998.

Osnabriick 10/1997 Klein-Auheim 1998
GE|we|KA|DI|SH|s|UP|AL|JO|ef|he|qu|KA|DI|TR
Boden 1 117 ] 2 3|1 2 3 21 3|1
vert. Obj. | 46 5 1|2 1
Nahrung 1
unbekannt | 11 1|1 1

Dass Riden auf den Boden und an vertikale Objekte harnen, ist vielfach beschrieben worden
(EISFELD 1966, KLEIMAN 1966, ZIMEN 1971:35, 1993:60, MOWAT 1986:59). Normalerweise
harnen nur die beiden Alpha-Tiere eines Rudels an vertikale Objekte (ZIMEN 1971:203). Es
wére damit eine Ausnahme, dass in Klein-Auheim auch das zweitrangige Weibchen an ein
vertikales Objekt harnte. Auffallenderweise harnte das Osnabriicker Weibchen nicht an
vertikale Objekte, was mit seinem mangelnden Markierverhalten im Zusammenhang steht
(siehe unten). Wolfe harnen gelegentlich auf Nahrung (HARRINGTON 1981).

Cuon

Im Dortmunder Gehege liefen sich mehrere Stellen ausmachen, an denen immer wieder
geharnt wurde, so fand in flnf von insgesamt 18 Gehegeteilen 90 % (n = 50) des Harnens statt
(Abb. 46 c, d). Im Duisburger Gehege gab es einen Gehegeteil, in dem 68 % (n=95) des
Harnens stattfand. Neben dem Harnen scharrte und kotete der Alpha-Ruden dort regelméfdig
und auch zwel welitere Tiere harnten und koteten dort. Die Weibchen und die rangniederen
Mannchen harnten nur auf den Boden (Tab. 28). Die jeweiligen Alpha-Riden harnten auch in
Spritzharnhaltung meistens auf den Boden, seltener aber auch an vertikale Objekte und in
Duisburg auch auf Nahrung. Der Duisburger Ride harnte einmal tber dem Weibchen.

Tab. 28. Absolute Haufigkeit des Harnens von Cuon nach verschiedenen Ortstypen in Dortmund 1997 und
Duisburg 1997. In zwel gesonderten Spalten ist angegeben, wie haufig der jeweilige Alpha-Rude in
Spritzharnhaltung an den verschiedenen Ortstypen harnte.

Dortmund 1997 nur Sp. Duisburg nur Sp.
MB |we| MC|MA| MB |AL |fr| PO|WF | NA| AL
Boden 15 | 20| 3 8 10 88 | 4] 3 4 3 80
Nahrung 9 9
Partner 1 1
vert.Obj 6 6 10 9
unbekannt | 2 1 11 10

Die bestimmten Gehegeteile bzw. die eine Stelle im Duisburger Gehege konnten immer wieder
benutzte Markierstellen sein. Aus dem Freiland gibt es bisher keine Untersuchungen dartiber, ob
und wieviel an den in Kap. 3.5.3.5. beschriebenen Kotplétzen auch geharnt wird (Fox 1984:97).
Nach den Beobachtungen im Duisburger Zoo ist es aber wahrscheinlich, dass die Tiere an den
sogenannten Kotplétzen nicht nur koteen, sondern auch harnen. Inwieweit Harnen Uber einem
Partner regemaliig vorkommt, bleibt fraglich, da esin Dortmund nicht beobachtet, aber zumindest
bel einem weiteren Paar in Gefangenschaft festgestellt wurde (Fox 1984:81).

129



Harnen und Koten

c) Cuon in Dortmund

d) Cuon in Duisburg

Abb. 46. Absolute Haufigkeit, mit der in bestimmten Gehegeteilen bzw. an bestimmten Stellen geharnt wurde.
a) C. lupus Osnabriick 4/1997, b) C. lupus Osnabriick 10/1997, c¢) Cuon Dortmund 1997, d) Cuon Duisburg

1997, €) Lycaon Dortmund 7/1997 und 8/1997, f) Lycaon Minchen 1997, g) Lycaon Osnabriick 1997,
h) Speothos Mulhouse 1998
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f) Lycaon in Miinchen

h) Speothos in Mulhouse
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Lycaon
Lycaon nutzt bestimmte Stellen in seinem Gehege zum Harnen und Koten immer wieder

(Abb. 46 e, f, g). In Osnabriick konnte wegen des geringen Datenmaterials nur eine haufiger
genutzte Stelle vor dem Haus identifiziert werden. In den anderen Gehegen waren es jeweils
mehrere Stellen. Sie zeigten fur die Beobachterin keine besonderen Merkmale. Geharnt wurde
in alen drel Zoos ausschliefdlich auf den Boden (vgl. Abb. 44). In Minchen wurden zwei
Individuen beobachtet, die im Wasser stehend die Kauerhaltung einnahmen, ohne dass
festgestellt werden konnte, ob sie koteten oder harnten.

An einer gut einsehbaren Stelle in Dortmund wurde beobachtet, dass an verschiedenen Tagen
insgesamt siebenmal auf bereits daliegenden eigenen oder fremden Kot geharnt und zweimal
darliber gekotet wurde. Von diesen neun Malen waren vier Wiederholungen, eine Folge, zwei
Sequenzen und zwei einzelnes Harnen. Die Stelle wurde also mehrfach direkt hintereinander
benutzt, und dabel bereits abgegebener Kot Ubermarkiert. Da die Stelle auch dann benutzt
wurde, wenn kein Kot dalag, z. B. nach der Gehegereinigung, scheint der daliegende Kot wohl
nicht direkt der Anziehungspunkt dieser Stelle gewesen zu sein. Uber Partner wurde nicht
geharnt.

Im Freiland wird Gber den verschiedensten am Boden liegenden Objekte geharnt, z. B. auf alte
Knochen oder Hyanenkot (ReicH 1977) oder Uber hohere Grasbischel (KUHME 1965a), was
bei den Beobachtungen zu der vorliegenden Arbeit aber nicht festgestellt werden konnte.
Auch BUITRON (1977) stellte fest, dass vertikale Flachen nie markiert werden.

Soeothos

Soeothos hatte mehrere eng umrissene Stellen, an denen immer wieder geharnt wurde
(Abb. 46 h). Bevorzugte Markierstellen waren vertikale Objekte (227 mal), wie Bdume und
die Hitte sowie ein schrdg liegender Stamm, unter dem die Tiere auch durchlaufen konnten
(Tab. 29). Aber auch Uber Partner wurde regelméaidig geharnt (94 mal) (Abb. 47). 15 mal
wurde der Harn direkt in die Luft gespriiht, und jeweils 14 mal auf den Boden oder niedrige
Objekte (z. B. Wassernapf und liegende Baumstdamme) abgegeben (vgl. Abb. 45). Harnen auf
Nahrung wurde nicht beobachtet, da die Waldhunde in Mulhouse im Haus gefiittert wurden,
in dem sie nachts untergebracht waren. Futterstiicke oder Nahrungsreste lagen daher nie im
Gehege. Eine genauere Aufschlisselung der Daten zeigt, dass es mit einer Ausnahme nur
Weibchen sind, die einen Partner markieren. Der markierte Partner kann weiblich, mannlich,
ranghther oder rangtiefer sein, ohne dass eine eindeutige Tendenz festzustellen ware
(Tab. 30).

Abb. 47. Nur bei Speothos konnte beobachtet werden, dass regelmddig Uber Partnern geharnt wird.
(Videoaufnahme aufgenommen im Zoo Mulhouse).
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Tab. 29. Absolute Haufigkeit des Harnens der verschiedenen Individuen an unterschiedlichen Ortstypen von
Soeothos, Mulhouse 1998. (Jungtiere als Partner eingeschlossen).

Ortstyp e HU an NA PE BE ka
Boden 7 1 1 1 4
nied. Objekte 4 10

vert. Objekte 35 78 70 26 18

Luft 1 3 11

Partner 44 6 1 43

Tab. 30. Absolute Haufigkeit, mit der bei Speothos in Mulhouse 1998 die Individuen Weibchen an, Weibchen €,
Weibchen ka und Mé&nnchen BE uUber verschiedenen Typen von Partnern harnten, Jungtiere als Partner
eingeschlossen, unb: unbekannte Partner oder unbekanntes Rangverhaltniss zum Partner (n = 94).

weibl. | mannl. | Jungtier | unb. ranghoher | rangtiefer | unb.
el 1 42 1 41 3
an 5 1 1 5
ka 19 13 9 2 32 9 2
BE 1 1

Auch in anderen Untersuchungen wurde festgestellt, dass Waldhunde zum Harnen vertikale
Flachen und niedrige Objekte blankem Boden vorziehen (DRUWA 1982, MACDONALD 1996).
Horizontalmarkieren (DRUWA 1982), bei dem sich das Tier Uber ein niedriges Objekt stellt,
harnt und dann seinen Bauch auf dem nassen Objekt reibt, wurde wahrend dieser
Untersuchung nicht festgestellt (vgl. auch Kap. 3.5.4.).

Das Harnen auf Partnern wurde auch von PORTON (1983) und MACDONALD (1996)
beobachtet. Nach PORTON (1983) harnen nur Weibchen Uber ihre mannlichen Partner, nie
Mannchen Uber Weibchen und beide nie Uber ihre Jungen. Sowohl nach Befunden der
vorliegenden Arbeit als auch nach PORTON (1983) kann das Harnen Uber einen Partner as
weibliche Verhaltensweise eingestuft werden. PORTONS (1983) Befund, nach dem die
Weibchen nur Uber ihre mannlichen Partner harnen, kann nicht bestétigt werden, da die in
M ulhouse beobachteten Soeothos-Weibchen liber verschiedenen Rudel mitgliedern harnten.

Vergleich der Arten in Bezug auf die von ihnen benutzten Harnorte

Alle vier Arten weisen wenigstens einige feste Platze auf, an denen immer wieder geharnt
wird. Graduelle Unterschiede finden sich aber im Typ der Orte. Nur Boden kommt a's Ort bel
allen vier Arten vor. Lycaon harnt im Gegensatz zu den anderen Arten nie an vertikale
Objekte. Nur Speothos und Lycaon harnen auf niedrige Objekte. Auf Nahrung wurde nur von
Cuon und C. lupus geharnt. Inwieweit Harnen auf Kot und Nahrung bei Speothos vorkommt,
ist unbekannt.

Dass Riden von Speothos as einzige der vier Arten in die Luft harnen, steht vermutlich in
Zusammenhang damit, dass sie ihren Harn dabel meterweit verspriihen. Auch ohne auf ein
bestimmtes Objekt zu zielen, wird dabei ein Tell der Umgebung benetzt. Soeothos-Weibchen
harnen regelmaldig Uber andere Rudelmitglieder, was bei den Weibchen der anderen Arten
nicht beobachtet werden konnte. Cuon-Ruden kénnen gelegentlich tUber Weibchen harnen,
doch scheint dieses Verhalten eher eine Ausnahme zu sein.

Das regelmaldige Harnen an vertikale Objekte kommt mit Ausnahme von Otocyon (NEL &
BeEsTER 1983) und Cerdocyon (BRADY 1979) bel fast alen Ubrigen Canidengattungen vor
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(KLEIMAN 1966, Alopex: EISFELD 1966, V. vulpes. TEMBROCK 1957, Fennecus. GAUTHIER-
PILTERS 1962, Nyctereutes. SeITz 1955, Chrysocyon: KLEIMAN 1966, 1972) und ist damit
wohl ein altes Canidenmerkmal.

Da Lycaon nicht an vertikale Objekte, sondern immer auf den Boden harnt, kann dieses
Verhalten als Apomorphie gegentiber den meisten anderen Canidenarten eingestuft werden.
Das geringe Anheben eines Hinterbeines wére dann ein Verhaltensrudiment. Es wére denkbar,
dass der Verlust des Harnens an vertikale Objekt im Zusammenhang mit der Phylogenese in
den baumlosen Savannen Afrikas steht. In diesem Sinne ist interessant, dass der sicherlich
nicht nagher mit Lycaon verwandte (z. B. CLUTTON-BROCK et al. 1976, TEDFORD et a. 1995),
aber ebenfalls in Savannen Afrikas Iebende Loffelhund Otocyon auch nicht an vertikale
Objekte harnt (KLEIMAN 1966, NEL & BESTER 1983).

Harnen auf Nahrung ist nicht, wie vermutet werden kdnnte, eine Besitzabsicherung, da nach
eigenen Beobachtungen dieselben Nahrungsstiicke binnen kirzester Zeit von anderen
Individuen verschlungen werden kodnnen. Entsprechende Beobachtungen machten auch
HARRINGTON (1981) und MACDONALD (1985) an Canislatrans und MACDONALD (1985) an
V. vulpes. Uberschiissige Nahrung wird zumindest von C. lupus vergraben (ZIMEN 1971:133)
und Futterverstecke nach dem Leeren mit Harn markiert, um sie as leer zu kennzeichen
(HARRINGTON 1981). Da Caniden im Allgemeinen gerne auf aufféllige Objekte harnen
(KLEIMAN 1966, MACDONALD 1985), ist wahrscheinlicher, dass die umherliegenden
Nahrungsstiicke eher a's ,, auffallige Objekte" und weniger als Nahrung angesehen wurden.

3.5.3.3. Haufigkeit desHarnens

C. lupus
Die enzigen Individuen von C.lupus, die auffallend haufiger harnten als die anderen

Rudelmitglieder, waren die jeweiligen Alpha-Ruiden (Tab. 31).

Tab. 31. Absolute (An) und relative Haufigkeit (H8) des Harnens je Stunde beobachteter Aktivitatszeit bei den
verschiedenen Individuen von Canis lupus in Osnabriick 4/1997, Osnabriick 10/1997 und Klein-Auheim 1998.

Osnabr. 4/1997 Osnabr. 10/'97 Klein-Auheim 1998
GE |we |KA |DI |GE |we |[KA [DI |[SH |s |UP|AL |JO| e |he |qu |[KA|DI |[TR
An| 44 | 9 9 8 |58 |1 7 2 110 | 4 0 2 0 4 1 0 2 3 1

Ha|523 | 1,07 | 107 |0% | 487 |008 [0%0 (017 | 1,07 [043| O |021| O |043 (011 | O |021 [0 |011

Cuon

Die Haufigkeit des Harnens je Stunde beobachteter Aktivitétszeit (StdAZ) schwankte
individuell stark und lag zwischen 0,33 und 7,5 ma je StdAZ (Tab. 32). In Duisburg harnte
der Alpha-Rude mit Abstand haufiger als die anderen Riiden und das Weibchen. In Dortmund
1996 war es der zweitrangige Rude, der am meisten harnte und in Dortmund 1997 harnten der
ranghdchste Rude und das Weibchen haufiger as die beiden Ubrigen Ruden. Fir beide Zoos
und Jahre zusammengefasst ist der Unterschied der durchschnittlichen Harnhaufigkeit
zwischen den ranghohen (3,02 £ 2,48) und rangtiefen (1,15 + 1,38) Individuen statistisch
signifikant (Mann-Whitney-U-test, p<0,05). Es kann gefolgert werden, dass die hier
untersuchten Alpha-Tiere haufiger harnten als die Nicht-Alpha-Tiere.

134



Harnen und Koten

Tab. 32. Absolute und relative Haufigkeit des Harnens/StdAZ bei den verschiedenen Individuen von Cuon, in
Dortmund 1996, Dortmund 1997 und Duisburg 1997.

Dortmund 1996 Dortmund 1997 Duisburg 1997
MB| we | MCIMA|MB| we | MC|MA ]| AL | fr | PO | WE | NA
Anzahl 4 | 3 9 2 |33|]30| 3 ]|]10]122| 6 3 4 3
rel. Hauf. 11,68(1,18]4,21|0,95/3,68|3,34/0,33|1,11| 7,5 |0,77|0,63| 0,38 | 0,45

Lycaon
Die Haufigkeit des Harnens/StdAZ war individuell sehr unterschiedlich (Tab. 33). Im

Dortmunder und Minchner Rudel harnten die jeweiligen Alpha-Tiere deutlich haufiger alsdie
ubrigen Rudelmitglieder. Beachtenswert ist, dass sich in Dortmund mit den Rangordnungs-
wechsel Anfang August die Harnhdufigkeit der einzelnen Individuen deutlich verandert.
Waéhrend im Juli Mannchen AR und Weibchen ma héufiger harnten, waren es im August
Méannchen GE und Weibchen ni. Zwischen dem Weibchen und Méannchen in Osnabrick gab
es keinen Unterschied in der Anzahl des beobachteten Harnens, die unterschiedliche relative
Haufigkeit beruht auf dem grofderen Anteil der Aktivitétszeit beim Weibchen. Die Haufigkeit
des Harnens ist nach diesen Befunden nicht vom Geschlecht abhangig, sondern von der Rang-
position, wobel die Ranghochsten des jeweiligen Geschlechts deutlich haufiger harnen als die
dbrigen Tiere.

Tab. 33. Absolute und relative Haufigkeit des Harnens/StdAZ der Individuen von Lycaon in Osnabriick 1997,
Dortmund 7/1997, Dortmund 8/1997 und Miinchen 1997.

Dortmund 7/1997 Dortmund 8/1997 MUnchen Osnabr.
ma|AR| ni |[GE|GE| ni |ma|AR|MA|wa|wb|wc |MB| M | w

Anzahl | 35|16 | 3 | 1 |23 (21| 1| 2 ]|62]|41| 3| 2 2 | 2

o

rd.Hauf. [327] 15 [0,29|/0,09]4,7914,37|0,21|1042[ 6,98 4,62/ 034|022 0 |0,61|042

Soeothos
Die in Mulhouse 1998 beobachteten Wadhunde harnten durchschnittlich 2,19/StdAZ

(Tab. 34). Die Weibchen harnten im Mittel haufiger als die Mannchen und die beiden Alpha
Tiere etwas seltener as die Ubrigen Rudelmitglieder. Allerdings ist die Streuungsbreite der
einzelnen gemittelten Werte sehr grol3. Es scheint wahrscheinlich, dass es sich nur um
individuelle Unterschiede und nicht um Unterschiede in Abhangigkeit von Rang und
Geschlecht handelt.

Tab. 34. Absolute Haufigkeit des Harnens und relative Haufigkeit/StdAZ &) fir jedes Individuum von Speothos
(Mulhouse 1998); b) Mittelwert und Standardabweichung des ganzen Rudels, der verschiedenen Geschlechter,
sowie des Alpha-Paares und der Nicht-Alpha-Tiere.

a) e HU an NA PE BE ka
Anzahl 55 35 95 72 30 30 47
rel. Haufigkeit 2,32 1,47 4,00 3,03 1,26 1,26 1,98
b) Mittelwert und Standardabweichung

Rudel Weibchen Mannchen | Alpha-Tiere | Nicht-Alphatiere
Anzahl 52,0+24,29 | 65,7+2572 | 418+203 | 450+ 14,14 54,8 + 28,3
rel. 219+1,02 | 2,77+1,08 1,76+0,85 | 1,90+ 0,60 2,31+1,19
Haufigk.
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Vergleich der Arten in Bezug auf die Harnhaufigkeit

Be Speothos harnten alle Rudelmitglieder etwa gleichhaufig, daher findet sich kein
Unterschied zwischen den Geschlechtern bzw. dem Alpha-Paar und dem tbrigen Rudel. Bei
Lycaon harnte nur das Alpha-Paar haufig, es findet sich aber kein Unterschied zwischen den
Geschlechtern. Bei Cuon scheinen die Alpha-Tiere haufiger zu harnen as die Nicht-Alpha-
Tiere, alerdings zeigten die verschiedenen Rudel sehr unterschiedlich Werte der
Harnhaufigkeiten. Bei C. lupus harnten die Mannchen haufiger al's die Weibchen.

3.5.3.4. Markieren mit Harn

Die folgende Untersuchung zum Markierverhalten basiert auf den Ergebnissen der
vorangegangenen Kapitel. Wie bereits in den Vorbemerkungen zum Kapitel Harnen und
Koten dargelegt, ist Markieren die gezielte Abgabe von Harn im Zusammenhang mit dem
Sozialverhaten. Bel den untersuchten Caniden lasst sich Markieren durch das Einnehmen
bestimmter Harnhaltungen (z. B. Spritzharnhaltung, Hockhaltung mit gehobenem Hinterbein,
Stehen oder Handstand, vgl. Kap. 3.5.3.1.), bestimmten wiederholt benutzten Harnorten (vgl.
Kap. 3.5.3.2.) und der Harnhaufigkeit (vgl. Kap. 3.5.3.3.) erkennen.

C. lupus
Nach den Befunden zu Haltungen, Pldizen und Haufigkeiten markieren bei C. lupus

insbesondere die beiden Alpha-Tiere. Andere ranghohe Tiere kdnnen aber auch gelegentlich
markieren.

Die Markierhdufigkeit der Alpha-Ruden ist gewdhnlich zur Ranzzeit noch weiter erhoht
(EISFELD 1966). Es konnte daher vermutet werden, dass das haufigere Harnen der
Osnabrucker Woalfe im April im Vergleich zum Oktober mit der Ranzzeit im April
zusammenhangt. Allerdings markierten das Weibchen und die beiden anderen Riden weder
im April noch Oktober, wie anhand der Harnhaltungen zu erkennen ist. Die grof3ere
Harnhaufigkeit aler Rudelmitglieder im April hangt daher nicht mit haufigerem Markieren
wahrend der Ranzzeit zusammen. Warum im April die Harnhaufigkeit gréf3er war, konnte im
Rahmen der vorliegenden Untersuchung nicht festgestellt werden.

Cuon

Sowohl beziiglich der Harnhaltungen, als auch der Pldtze und der Haufigkeiten unterscheidet
sich das Markierverhalten der beobachteten Rudel von Cuon in Dortmund 1996, Dortmund
1997 und Duisburg 1997 deutlich. Dass in Dortmund 1996 aufgrund der Haufigkeiten
anscheinend nur das zweitrangige Mannchen markierte, ist wohl eine Fehleinschétzung wegen
der zufédlig geringen Haufigkeit des Markierens innerhalb der Fokustierzeit des Alpha-Rudens
und des Weibchens. Aus der Untersuchung zu den Harnhaltungen wird deutlich, dass auch der
Alpha-Rlde und das Weibchen in Dortmund 1996 markierten. In Dortmund 1997 markierte
nach Haltungen und Haufigkeiten nur das Alpha-Paar und in Duisburg 1997 war es nur der
Alpha-Rlde. Dass mehr als ein Ménnchen im Rudel markiert, konnte auch im Freiland
beobachtet werden (JOHNSINGH 1982).

Warum das Weibchen in Dortmund markierte und das Weibchen in Duisburg nicht, obwohl
beide das jeweils einzige adulte Weibchen im Rudel waren, muss bis zur Untersuchung
weiterer Rudel offen blelben. Mdoglicherweise handelte es sich um individuelle oder
jahreszeitlich bedingte Unterschiede. Aus dem Freiland ist bekannt, dass auch Weibchen
markieren (JOHNSINGH 1982, KELLER 1973).

In einer Untersuchung von PAULRAJ et d. (1992) markierten Weibchen und Mannchen aul3erhab
der Paarungszeit gleich héufig. Allerdings handelte es sich bei den von PAULRAJ et d. (1992)
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beobachteten Individuen nur um ein Weibchen, das téglich fir einige Stunden erst mit einem und
anchlielfend mit einem zweiten Mannchen in einem Gehege Audauf hatte. Ob unter diesen
Haltungsbedingungen eine natiirliche Rudel struktur vorhanden war, ist fraglich.

Inwieweit bei Cuon nur der Alpha-Ride, nur das Alpha-Paar oder regelmaldig mehrere
Individuen markieren, kann anhand der vorliegenden Kenntnisse nicht eindeutig beantwortet
werden.

Lycaon
Nach den Ergebnissen zu Haltungen und Haufigkeiten markieren nur die Alpha-Tiere in den

Rudeln von Lycaon, was auch VAN HEERDEN & KUHN (1985) feststellten. Interessanterweise
harnten die beiden Tiere in Osnabriick etwa so haufig wie die rangtiefen Individuen der
anderen Rudel. Sie nahmen auch nur Kauerhaltung und keine der anderen Haltungen ein, wie
sonst ebenfalls nur die rangtiefen Tiere. Da Markieren im Gegensatz zum blof3en Eliminieren
an bestimmten Haltungen und einer grofReren Haufigkeit zu erkennen ist, kann davon
ausgegangen werden, dass die Osnabriicker Individuen nicht markierten.

Soeothos

Aus den Ergebnissen zu Haltung, Pldtzen und Haufigkeiten lasst sich zusammenfassen, dass
alle adulten Mitglieder des Speothos-Rudels in Mulhouse markierten. Da ale Rudel mitglieder
etwa gleichhdufig harnten, konnte die Vermutung aufkommen, dass es sich nicht um
Markieren handelte, sondern um gleichméiiges , Eliminieren®, z. B. nach fllssigkeitsreicher
Nahrung. Allerdings nehmen die rangtieferen Tiere auch die selben typischen
Markierhaltungen ein wie die Alpha-Tiere und harnen auf die gleichen Ortstypen. Es kann
daher eindeutig gefolgert werden, dass ale Rudel mitglieder gleichermal3en markieren.
Regelméldiges Markieren aller Rudelmitglieder, wie es in der vorliegenden Untersuchung
festgestellt wurde, scheint fur Waldhunde typisch zu sein (KLEIMAN 1972, PORTON 1983,
MACDONALD 1996). Dass Weibchen haufiger markieren als Mannchen, wurde auf3er in der
vorliegenden Untersuchung auch von MACDONALD (1996) und PORTON (1983) beschrieben,
bei ihnen war der Unterschied sogar statistisch signifikant. Auch Jungtiere, die im Alter von
16 bis 46 Wochen beobachtet wurden, markierten schon, allerdings seltener as ihre Eltern
(PORTON 1983).

Im Gegensatz zum Befund der vorliegenden Arbeit, dass die zwei Alpha-Tiere etwas seltener
markieren as die anderen Rudelmitglieder, steht die Beobachtung von MACDONALD (1996).
In dem von MACDONALD (1996) beobachteten Rudel markierten der ranghdchste Ride etwa
genauso haufig wie die anderen Riden und das ranghdchste Weibchen sogar haufiger als die
Ubrigen Weibchen.

Vergleich der Arten in Bezug auf das Markieren mit Harn

Nur bel Speothos markieren alle Rudelmitglieder gleichermal3en mit Harn. Dass in den
beobachten Rudeln von C. lupus in Osnabriick, Cuon in Dortmund 1996 und Duisburg 1997,
sowie von Lycaon in Osnabriick das jeweilige, einzige Weibchen im Rudel nicht markierte, ist
wahrscheinlich haltungsbedingt.

Obwohl die Funktion des Markierens bel Caniden noch nicht restlos geklért ist, dient es neben der
Territoriumsmarkierung und der Paarbildung auch der Rangdemonstration innerhalb des eigenen
Rudels (C. lupus. SCHENKEL 1948, ZIMEN 1971:203, 240, MECH 1975, Lycaon: MEcH 1975). Da
es Hinwelse darauf gibt, dass es fir jedes Geschlecht eine eigene Rangordnung gibt (vgl.
Kap.3.2), i eine Rangdemondration vor alem innerhab des eigenen Geschlechts von
Bedeutung. In Rudeln mit nur einem Weibchen kann Markieren wegen der mangelnden
Konkurrenz unter den Weibchen fehlen. Entsprechend stellte BuiTRON (1977) bel eéinem aus einem
Riden und zwel Weibchen bestehenden Lycaon-Rudel in Gefangenschaft fest, dass der einzige
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Ride weniger d's das ranghthere der beiden Weibchen markierte (BuiTRoN 1977). Eine Erklarung
dafUr ist, dass er der einzige adulte Ride in dem Rudel war und seine Rangstellung nicht durch
andere Ruden in Frage gestellt wurde (BUITRON 1977).

Das Markieren scheint sich weder bei C. lupus noch bel Cuon und Lycaon auf den Alpha
Riden zu beschranken. Es kann daher zusammengefasst werden, dass bei den drei Arten die
beiden Alpha-Tiere regelméldig markieren, und dass gelegentlich auch andere Individuen
markieren konnen.

3.5.3.5. Koten

Canislupus
Die beobachteten Wolfe in Osnabrick und Klein-Auheim koteten ausschliefdich in

Kauerhaltung (Tab. 35). Es wurde immer auf den Boden gekotet. Bestimmte Pldtze, an denen
regelmaldig gekotet wurde, konnten in Osnabriick (Oktober) nicht festgestellt werden, in
Osnabrtck (April) und in Klein-Auheim wurden Plétze nicht mitprotokolliert.

Tab. 35. Absolute Haufigkeit der eingenommenen Kauerhaltungen (Ka) beim Koten der einzelnen Individuen
von Canis lupus in Osnabriick 4/1997, Osnabriick Oktober 10/1997 und Klein-Auheim 1998.

Osnabr. 4/1997 | Osnabr. 10/'97 Klein-Auheim 1998
GE |we |[KA| DI |GE |we|KA|DI|SH| § |[UP|AL|JO| & | he| qu|KA| DI |[TR
Kal 3|2 (1|1]1]|1|2]|1 1 1

Dass Wdlfe in Kauerhaltung koten, findet sich auch in der Literatur (ALTMANN 1988, EISFELD
1966, ZIMEN 1971:35). Feste Kotplétze gibt es bei C.lupus unter gewohnlichen
Haltungsbedingungen nicht (ZIMEN 1971:136, EISsFELD 1966). Kot wird aber haufig an
auffallenden Stellen, z. B. an einem Felsvorsprung oder auf einem Stein abgesetzt (ZIMEN
1993:60, MECH 1998:111-112). In Freiland finden sich manchmal Kotansammlungen in der
N&he des Hauptwohngebiets im Sommer (,,rendezvous sites*) (PETERS & MECH 1975). Dass
dort manchmal mehrere Kothaufen liegen, spricht fir eine wiederholte Benutzung dieser
Platze (PETERS & MECH 1975) und MACDONALD (1985) spricht sogar von Latrinen. Trotzdem
scheinen diese Stellen eher selten vorzukommen, da wenige Jahre zuvor ZIMEN (1971:136)
schreibt, es gibt in der Literatur keinen Hinwels auf eng begrenzte Kotstellen. Trotz der
Seltenheit der Kotstellen besitzt auch Kot eine Funktion beim Markieren (MecH 1998:112).

Cuon

Bel Cuon wurde in allen beobachteten Rudel Koten immer nur in Kauerhaltung beobachtet
(Tab. 36). Gekotet wurde immer auf den Boden. In Dortmund 1997 wurde insgesamt 17 mal
in funf verschiedenen Gehegeteilen gekotet, in Duisburg insgesamt 13 mal in vier
verschiedenen Gehegeteilen. Koten wurde in Dortmund 1997 und Duisburg 1997 auch as
Tell von Harnzeremonien beobachtet, weshalb die Ergebnisse dazu in Kap. 3.5.3.6. detailliert
beschrieben werden sollen. Es kann daher davon ausgegangen werden, dass auch Kot zum
Markieren benutzt wird.

Tab. 36. Absolute Haufigkeit des Kotens der einzelnen Individuen von Cuon in Dortmund 1996, Dortmund 1997
und Duisburg 1997.

Dortmund 1996 Dortmund 1997 Duisburg 1997
MB|we| MC| MA | MB | we| MC | MA |AL | fr | PO | WF | NA
Kauerhaltung 3 9 4 2 2 | 714 1 1
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Im Freiland kommen auffallende Kotplétze, z. B. an Wegkreuzungen vor (COHEN et al. 1978,
JOHNSINGH 1982, Fox 1984:97, VENKATARAMAN 1999). An diesen Kotplétzen finden sich
Dutzende Kotballen verschiedensten Alters, d. h. verschiedenster Zersetzungsgrade, was die
Vermutung erlaubt, dass diese Stellen regelméaldig Uber langere Zeitrdume benutzt werden
(Fox 1984:97). JOHNSINGH (1982) beobachtete ein 15- bis 16-kopfiges Rudel, von dem
jedesmal beim Passieren eines Kotplatzes ein bis neun Individuen koteten.

Lycaon
Im Zoo von Osnabriick wurde Lycaon etwas haufiger beim Koten beobachtet als beim

Harnen. In Dortmund und Minchen dagegen wurde wesentlich haufiger geharnt als gekotet
(Tab. 37). In alen drei Rudeln wurde Koten nur in der Kauerhaltung beobachtet. In allen drei
Zoos konnten wenige eng umrissene Stellen festgestellt werden, die nicht nur zum Harnen
benutzt wurden (vgl. Abb. 46 e, f), sondern an denen auch gekotet wurde.

Tab. 37. Absolute Haufigkeit, mit der die Individuen von Lycaon in Osnabriick 1997, Dortmund 7/1997,
Dortmund 8/1997 und Minchen 1997 harnten und koteten (oder eine Haltung einnahmen, in der nicht geanu
zwischen Harnen und Koten unterschieden werden konnte).

Dortmund 7/1997 | Dortmund 8/1997 Minchen Osna.
ma| AR |ni| GE | GE | ni |ma| AR | MA |wa|wb|wc|MB|M | w
KoteninKauer. | 7| 3 |5]| 2 111 4 |512|13|1]|1|5
Koten in Hockh.
Harnen (ges.) 34116 |3 1 | 23 (19| 1| 2 |61 (41|11 |1 2|2
Koteno. Harnen| 1 2 1 211

Auch andere Autoren beobachteten bei Lycaon nur Kauerhaltung zum Koten (ALTMANN
1988, BUITRON 1977). In der der Autorin der vorliegenden Arbeit bekannten Literatur gibt es
keinen Hinwels auf feste Kotpldtze von Lycaon im Freiland. Es bleibt fraglich, ob es keine
gibt, ob sie bisher in den sehr grof3en Territorien nicht entdeckt oder nur nicht beschrieben
wurden. Gekotet wurde immer auf den Boden. Ausnahmen waren, dass in Miinchen einmal
ein Individuum ins Wasser kotete und zwel Individuen je einmal die Kauerhaltung im Wasser
stehend einnahmen, wobei aber nicht mit Sicherheit festgestellt werden konnte, ob sie ins
Wasser koteten oder harnten. Nur in Osnabriick wurden die Tiere hdufiger beim Koten als
beim Harnen beobachtet. Die extrem geringe Harnhaufigkeit beruht darauf, dass sie als
einziges Rudel nicht mit Harn markierten, sondern nur gelegentlich ,eliminierten”. In
Dortmund und Minchen wurde Koten auch im Rahmen von Harnzeremonien beobachtet,
weshalb die Ergebnisse dazu in Kap. 3.5.3.6. dargestellt werden sollen.

Soeothos

Bel Speothos wurde Koten sowohl in Kauerhaltung als auch in Hockhaltung mit gehobenem
Hinterbein beobachtet (Tab. 38). Insgesamt wurde Koten (9 mal) im Vergleich zum Harnen
(368 mal) nur sehr selten beobachtet. Gekotet wurde immer auf den Boden. Wegen der
geringen Anzahl des beobachteten Kotens konnten keine festen Kotplétze bestimmt werden.
Moglicherweise koten die Tiere bevorzugt im Haus, in dem se aul’erhalb der
Zoooffnungszeiten untergebracht waren. Im Haus wurden keine Beobachtungen durchgefiihrt.
Dass Waldhunde zum Koten Kauerhaltung einnehmen, beschreibt DRUWA (1982) und dass sie
keine besondere Haltung, also die canidentypische Kauerhaltung zum Koten einnehmen, wird
von KLEIMAN (1972) erwéhnt. Das Heben eines Hinterbeines wird von beiden nicht erwahnt.
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Tab. 38. Absolute Haufigkeit der beobachteten Haltungen beim Koten von Speothos, Mulhouse 1998. (bei einer
Beobachtung konnte nicht sicher zwischen el und BE unterschieden werden).

Haltung el HU an NA PE BE ka | e/BE
Kauerhaltung 1 1 2 2
Hockhaltung geh.Hinterb. 2 1

Da das Heben eines Hinterbeines bei verschiedenen Individuen beobachtet wurde, ist es wohl
keine individuelle Besonderheit. MACDONALD (1996) fand, dass Speothos wesentlich seltener
kotet (durchschnittlich 0,05/h) als harnt (0,5/h) und seinen Kot zu Uber 93 % (von 456) auf
den Boden abgibt. DaMACDONALD (1996) beobachtete, dass Koten ,, meist mehr oder weniger
simultan® in Abstand von wenigen Metern erfolgt, vermutet MACDONALD welter, dass in der
Natur eventuell grofe Kotansammlungen zu finden seien. Inwieweit es feste Kotpldtze in
Gehegen gibt, ist umstritten: Wahrend DRUwWA (1982) abseits des Baues gelegene feste
Kotplé&tze nennt, schreibt KLEIMAN (1972) ausdrticklich, dass es keine festen Kotplétze gibt.
Inwieweit Speothos zum Markieren auch Kot benutzt, konnte im Rahmen dieser Arbeit und
anhand von Literaturangaben nicht geklart werden.

Vergleich der Arten in Bezug auf das Koten

Bel allen vier Arten wurde Kauerhaltung gleichermalien as typische Kothaltung beobachtet
und entsprechend koten sie ausnahmslos auf den Boden.

Kauerhaltung kommt bel allen bisher untersuchten Canidenarten vor (KLEIMAN 1966, EISFELD
1966, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962, Nyctereutes: SEiTz 1955, Otocyon: LAMPRECHT
1979). Das Heben eines Hinterbeines beim Koten scheint bei anderen Canidenarten nicht
vorzukommen und ist damit eine Besonderheit von Speothos.

Da die Abgabe von Kot vermutlich nicht so gut in kleinsten Mengen erfolgen kann wie beim
Harn und auch keine besondere Korperhaltung eingenommen wird, sind Haufigkeit und
Haltung keine guten Kriterien, um Markieren mit Kot zu erkennen. Kotmarkierungen kénnen
daher nur anhand aufféliger Platze untersucht werden.

Nur bei Cuon gibt es mit Sicherheit feste Kotplatze im Freiland, bei C. lupus gibt es sie selten
und dann wohl zeitlich auf den Sommer begrenzt. Da es anders als bei C. lupus sowohl fir
Soeothos als auch fur Lycaon Hinweise auf feste Kotplétze in Gefangenschaft gibt, ware zu
vermuten, dass es diese auch im Freiland gibt. Dass diese bisher nicht gefunden wurden, liegt
bei Speothos wohl an der versteckten Lebensweise. Bei den relativ gut untersuchten
Afrikanischen Wildhunden dagegen, die wenigstens zur Zeit der Welpenaufzucht ortstreu
sind, hétten auffallende Kotstellen wie bel Cuon eigentlich schon gefunden werden miissen.
Nach VENKATARAMAN (1999) sollen bel Cuon, Lycaon, C.lupus und Schakaen
gleichermal3en feste Kotstellen vorkommen. Diese Aussage ist mehr als fraglich, da die
auffalligen Kotpldtze von Cuon seit langen bekannt sind, von Lycaon dagegen wie oben
beschrieben nicht und EISFELD (1966) in einen direkten Vergleich von C.lupus und
Goldschakal (C. aureus) feststellte, dass Goldschakal e feste Kotstellen im Gehege haben und
Wolfe dagegen nicht.

Markieren des Territorriums mit Kot kommt bei einigen Canidenarten mit Sicherheit vor, da
diese Arten ihren Kot auf erhdhten Plézen und/oder entlang regelméllig von ihnen
begangener Pfade abgeben (V. vulpes. MACDONALD 1980, Urocyon: TRAPP & HALLBERG
1975, Chrysocyon: DieTz 1984). Entfernter Kot wird ersetzt (Urocyon: TRAPP & HALLBERG
1975). Bei Otocyon dagegen scheint Kot keine Rolle beim Markieren des Territoriums zu
spielen, da er im ganzen Gebiet unregelméaldig verteilt abgegeben wird (NEL & BESTER 1983).
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AulRer Cuon zeigt auch Nyctereutes (SeiTz 1955, HEIMBURGER 1959) feste, von mehreren
Individuen gemeinsam benutzte Kotpldtze. Da Nyctereutes in menschlicher Obhut fremden Kot
nicht wie fremde Harnmarken Ubermarkiert, dienen die Kotpldtize wahrscheinlich nicht der
Territoriumsmarkierung (HEIMBURGER 1959). Bel Cuon liegen die Kotstellen innerhalb des
Territoriums, nicht peripher, so dass sie vermutlich ebenfals nicht der Territoriumsmarkierung
gegenuiber fremden Artgenossen dienen (Fox 1984:97). Méglicherweise dienen die Kotplétze fur
das Rudel selber as Anzeiger, wann se zuletzt in dem Gebiet waren oder dort ggagt haben
(JOHNSINGH 1982, VENKATARAMAN 1999). Obwohl sich die untersuchten Arten moglicherweisein
ihrer Benutzung von Kotplétzen in Gefangenschaft und im Freiland sowie zu verschiedenen
Jahreszeiten unterscheiden, reichen die bisherigen Befunde aus der vorliegenden Untersuchung
und aus Literaturangaben nicht aus, um Unterschiede oder Gemeinsamkeiten der vier untersuchten
Arten in Bezug auf die Benutzung von festen Kotpldtzen und eine eventuell damit verbundene
Territoriumsmarkierung festzustel len.

Da C. lupus gelegentlich nach dem Koten vierfUllig scharrt, was vermutlich mit dem
Imponieren in Zusammenhang steht (vgl. Kap. 3.5.3.7), und Koten bel Cuon und Lycaon auch
in Harnzeremonien vorkommt, scheint Koten ebenso wie Harnen eine gewisse Rolle im
Sozialverhaten innerhalb des eigenen Rudels zu spielen.

3.5.3.6. Folgen, Wieder holungen und Sequenzen

Eine Definition der in diesem Abschnitt verwendeten Begriffe Einzelhandlung, Folge,
Wiederholung, Sequenz und Harnzeremonie findet sich in Kap. 2.3.4. (Verhaltenskatal og).

C. lupus
Koten kam bei C.lupus immer nur as Einzelhandlung vor. Beim Harnen konnten in

Osnabrick und Klein-Auheim Sequenzen vereinzelt beobachtet werden, Folgen und
Wiederholungen dagegen nicht (Tab. 39). In Osnabriick war es nur der Alpha-Rude, der in
Sequenz nach einem anderen Individuum harnte, wahrend Harnen in Sequenz in Klein-
Auheim neben dem Alpha-Riden noch bel einem weiteren hoherrangigen Mannchen
beobachtet werden konnte.

Tab. 39. Absolute Haufigkeit, mit der bei C. lupus in Osnabriick 4/1997 und 10/1997 sowie in Klein-Auheim
1998 Harnen und Koten als Einzelhandlung (€) und Sequenz (seq) beobachtet wurde und die relative
Harnhaufigkeit al's Einzelhandlung.

Osnab. 4/1997 | Osnab. 10/1997 Klein-Auheim 1998
GE |we|DI | KA | GE | we |DI| KA |SH|s |UP|AL | JO| ef | qu| he | KA |DI| TR
Kot e |3 211121 T1]2 2 1
Han e |35|9|8] 9 |57 | 1|27 |84 1 a 1231
s=q| 8 1 2 1
Harn e %] 81 [100 [100 [100 | 98 [100 fi00 {100 80 foo 50 100 100 |100 100 |100

In Osnabriick im April gab es acht Harnzeremonien bzw. Sequenzen, im Oktober nur eine und in
Klein-Auheim drei. Es gab in keinem der beobachteten Rudel eine Harnzeremonie, in der zwei
Tiere mehrfach abwechselnd hintereinander harnten. In Osnabriick harnte sowohl im April
(sebenmal) ds auch im Oktober (einmal) der Alpha-Ride nur nach dem Weibchen. Auch in
Klein-Auheim war es nur der Alpha-Rude, der nach dem AlphaWeibchen harnte (zweima),
wahrend ein anderer hochrangiger Ride nach einem tieferrangigen Riden harnte (einmadl,
Mannchen AL nach Méannchen KA). Dass das Osnabriicker Alpha-Paar im Oktober nur einmd in
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Sequenz beobachtet wurde, liegt auch daran, dass das Weibchen Uberhaupt nur einmal im Oktober
beim Harnen beobachtet wurde. Im April wurde das Weibchen neunmal beim Harnen beobachtet
und siebenmal davon markierte der Alpha-Ride danach. Obwohl das geringe Datenmateria kaum
dlgemeinglitige Aussagen zulésst, scheint der Ride regedméldig nach dem Weibchen zu
markieren.

Esist bekannt, dass das ranghtchste Weibchen und der ranghdchste Riide das ganze Jahr hindurch,
aber besonders haufig wahrend der Ranz wiederholt in Sequenz harnen (ZIMEN 1993:62), wobel
mal das Weibchen, ma der Rude beginnt (MecH 1999). Gelegentlich sollen sich auch andere
ranghohe Rlden an einer Harnzeremonie der AlphaTiere beteiligen (ZIMEN 1993:62) oder an
auffaligen Objekten mehrere Tiere eines Rudels nacheinander markieren (MecH 1970:107), was
aber weder in Osnabriick noch in Klein-Auheim beobachtet werden konnte. Da in Klein-rAuheim
zwei Riden hintereinander im Stehen auf den Boden harnten, kdnnte es sich um ein , interessantes
Objekt” oder um eine dltere Harnmarke der Alpha-Tiere gehandelt haben. Da der hoherrangige
Ride nach dem Harnen vierfUldig scharrte (s. u.), handelt es sich mdglicherweise aber auch um
Imponierverhalten vor dem rangtieferen Riden.

Cuon

Sowohl Koten as auch Harnen konnte as Folge, Wiederholung, Sequenz sowie Mischformen in
beiden Zoos bzw. beiden Jahren beobachtet werden (Tab.40). Koten und Harnen ds
Einzelhandlung kam bei fast alen beobachteten Individuen vor. Durchschnittlich fur die
beobachteten Rudel berechnet, kam Harnen bei den Nicht-AlphaTieren zu 93,2 % und bel den
AlphaTieren zu 71,2 % der gesamten Anzahl des Harnens und Kotens as Einzelhandiung vor.
Koten in Folge, Wiederholung oder Sequenz wurde nur vereinzelt beobachtet, und dann nur bei
den Alpha-Tieren. Beim Harnen hatten in Dortmund 1996 der Alpha-Ride und der zweitrangige
Ride den grofden Anteil an den Wiederholungen und Segquenzen, in Dortmund 1997 das Alpha
Paar gemeinsam und in Duisburg nur der Alpha-Ride.

Tab. 40. Absolute Haufigkeit, mit der bel Cuon in Dortmund 1996, Dortmund 1997 und Duisburg 1997 Harnen
und Koten als Einzelhandlung (e), Folge (f), Wiederholung (w), Sequenz (seq) oder einer Mischform aus den vier
Elementen vorkam, sowie die relative Haufigkeit des Harnens als Einzelhandlung. (Beobachtungen, bei denen
nicht genau unterschieden werden konnte, ob die Tiere harnten oder koteten, sind unter h/k zusammengefasst).

Dortmund 1996 Dortmund 1997 Duisburg 1997
MB |[we |[MC |[MA |[MB |we [MC |[MA |AL |[fr [PO |WF |[NA
Kot e 2 3 3 |2 |2 |3 |3 1 1
f 1 5 1 3
W 1
seq 1
f-seq 1
Harn e 4 5 I 2 17 11 (3 8 89 |4 3 4 3
f 3
W 1 11
ssq (5 |1 |2 2 |7 1 |8
w-seq |1 2 3 2 4
w-f 4
hk e 2 4 6 1 |3 |2
f 1
Seq 3 3 1
W-Seq 2 1
Harn e% 40 |83,3|/63,6/100 |73,9 |55 |100 |88,9]74,8|100 |100 | 100 | 100
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In Dortmund 1996 gab es im Verlauf der durchgefihrten Beobachtungen insgesamt sechs
Harnzeremonien bzw. Sequenzen, in Dortmund 1997 finfzehn Harnzeremonien und in
Duisburg sieben. In Dortmund beteiligten sind auch andere Méannchen auf3er dem Alpha-Paar
an den Harnzeremonien, obwohl das AlphaPaar am haufigsten miteinander in einer
Zeremonie oder Sequenz harnte (Tab. 41 a, b). In Dortmund 1996 und in Duisburg harnte der
Alpha-Rlde am haufigsten nach dem Weibchen und in Dortmund 1997 der Alpha-Rude und
das Weibchen etwa gleichhaufig nacheinander.

Tab. 41. Absolute Haufigkeit von Sequenzen zwischen den einzelnen Individuen von Cuon in a) Dortmund 1996
und 1997, sowie b) Duisburg 1997. (+: Harnen nach zwel anderen Individuen) (Harnen, Koten und
Beobachtungen, bei denen nicht zwischen Harnen und Koten unterschieden werden konnte, zusammengefasst)

a) Dortmund 1996 nach Dortmund 1997 nach

MB|we |[MC|MA |wetMB|wetMC|MB |we |[MC|MA |wetMA |we+tMB
MB 4 2 10 1
we 1 13
MC |1 1 3
MA 1
b) Duisburg nach

AL |fr |PO |WF |NA

AL 12 1
fr 1

Die beiden Zoos bzw. die beiden Jahre unterscheiden sich auch darin deutlich, wer als erster
bzw. letzter in einer Zeremonie harnte. In Dortmund 1996 beendete das Weibchen nie, dafir
aber der ranghtchste und der zweitrangige Ride gleichhaufig (Tab. 42). In Dortmund 1997
waren das Weibchen und der Alpha-Rlde etwa gleichhaufig erster und letzter und in Duisburg
war das Weibchen meistens das erste und der Alpha-Rude das | etzte Individuum.

Diese Ergebnisse lassen sich nicht isoliert von Hatung und Haufigkeit auswerten. In
Dortmund 1996, wo auch das zweitrangige Mannchen haufig markierte, war es auch an den
Harnzermonien und Sequenzen beteiligt. In Dortmund 1997 schien eine besonders enge
Paarverbindung zwischen dem Alpha-Riden und dem Weibchen vorzuliegen, da beide
Individuen haufig und in beliebiger Reihenfolge hintereinander markierten. In Duisburg war
es wieder anders, da hier das Weibchen gar nicht markierte und auch nicht als letztes
Individuum in einer Zeremonie oder Sequenz auftrat.

Im Freiland ist beobachtet worden, wie ein Méannchen und ein Weibchen mehrmals
abwechselnd hintereinander harnten (KELLER 1973). In einem anderen Rudel im Freiland
markierte der Alpha-Ride direkt nach einem Weibchen und zu einer anderen Zeit zwei
Mannchen nach dem Alpha-Ruden (JOHNSINGH 1982). Neben Harn werden auch im Freiland
kleine Mengen Kot beim Markieren in einer Harnzeremonie abgegeben (JOHNSINGH 1982).

Tab. 42. Erstes und letztes Individuum einer Sequenz oder Harnzeremonie bei Cuon in Dortmund 1996,
Dortmund 1997 und Duisburg 1997. (Harnen, Koten und Beobachtungen, bei denen nicht zwischen Harnen und
K oten unterschieden werden konnte, zusammengefasst).

Dortmund 1996 Dortmund 1997 Duisburg
MB |[we [MC |[MA |MB |we [MC |[MA |AL [fr |PO |WF |[NA
adserster |1 3 |2 9 6 6 1
asletzter |3 3 7 8 7
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Lycaon
Bel Lycaon wurden Folgen, Wiederholungen und Sequenzen sowohl beim Harnen als auch beim

Koten beobachtet (Tab. 43) (Abb. 48). Koten kam meistens as Einzelhandlung vor, wurde aber
auch als Folge, Wiederholung, Sequenz oder as Folge innerhalb einer Sequenz beobachtet. Harnen
ds Einzedhandlung kam bei dlen Individuen vor (mit der Ausnahme eines Individuums in
Minchen, bei dem Uberhaupt kein Harnen beobachtet werden konnte). Die Nicht-AlphaTiere
harnten zu 88,9 % as Einzelhandlung, die Alpha-Tiere nur zu 37,6 % der Gesamtanzahl des
Harnens (durchschnittlich fr Dortmund 7/1997, 8/1997 und Minchen 1997 berechnet). In
Dortmund und Minchen kam Harnen as Wiederholung, Sequenz oder as Wiederholung
innerhalb einer Sequenz bel alen Alpha-Tieren und nur bel diesen vor. In Osnabriick kam Harnen
enma as Sequenz beim Weibchen vor. Der Osnabriicker Ride harnte und kotete nicht in
Sequenz. Im Juli in Dortmund harnte das zu der Zeit rangtiefe Weibchen ni zweimal a's Folge nach
dem Koten. Da dieses Verhdten bel den AlphaTieren nicht beobachtet wurde, handelte es sich
vermutlich nicht um Markieren, sondern um eine mehr oder weniger zufélige Kopplung beider
Verhatenswei sen zur Elimination.

In einem weiteren Schritt wurde untersucht, wer nach welchem Partner harnte oder kotete. Im
MUnchner Lycaon-Rudel harnte der Alpha-Rude etwas haufiger (29 mal) nach dem Weibchen
als umkehrt (20 mal) und beide nie nach anderen Rudelmitgliedern. In Dortmund 7/1997 und
8/1997 harnten bzw. koteten die jeweils Ranghtchsten in Harnzeremonien auch nach anderen
Individuen as dem andersgeschlechtlichen ranghtchsten Partner (Tab. 44). Dadurch sind hier
auch andere Individuen as diejeweiligen Alpha-Tiere beteiligt.

Ob Mannchen oder Weibchen als erstes in einer Harnzeremonie oder Sequenz harnen, scheint
keiner Regel unterworfen (Tab. 45). Wichtiger scheint aber zu sein, wer eine Sequenz oder
Harnzeremonie as Letzter beendet. Mit der Ausnahme des Riden im Osnabriicker Zoo,
beendeten die jeweiligen Alpha-Riuden haufiger a's die Alpha-Weibchen.

Innerhalb der Harnzeremonien kann sowohl geharnt al's auch gekotet werden. Nach SCHALLER
(1972 in JOHNSINGH 1982) gibt es keine Gruppendefékation, doch vermutlich ist dies kein

Tab. 43. Absolute Haufigkeit, mit der bei Lycaon in Dortmund 7/1997, Dortmund 8/1997, Minchen 1997 und
Osnabriick 1997 Harnen oder Koten als Einzelhandlung (e), Folge (f), Wiederholung (w), Sequenz (seq) oder
einer Mischform aus den drei Elementen vorkam, sowie die relative Haufigkeit von Harnen als Einzelhandlung.
(Beobachtungen, bei denen nicht genau unterschieden werden konnte, ob die Tiere harnten oder koteten, sind
unter h/k zusammengefasst).

Dortmund 7/1997 | Dortmund 8/1997 M inchen 1997 Osnab.
ma |[AR|ni |GE|GE|ni |ma|AR|MA |[wa |wb |wc |[MB |w |M
Kot e 4134 2 1 1 1 3123 1 41 1
f 1 1
w 2
seq 1 1|1 1
f-seq 1 1
Han e 7 7 1 118 8 1 2128|161 1|1 1] 2
f 2
w 13| 1 6 |1 716
seq 2| 4 2| 4 10 | 8 1
w-seq |12 4 7|6 16 | 11
f-seq 1
hlk e 1 2 211
Han e% 206|437333|100|348|421| 100 | 100| 452 | 39 | 100| 100 50| 100
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Abb. 48. Wahrend der Harnzeremonie der Alpha-Tieren von Lycaon harnen beide Partner mehrfach hinter-
einander an die selbe Stelle und koten eventuell auch. (Videoaufnahme aufgenommen im Minchner Tierpark).

Tab. 44. Absolute Haufigkeit, mit der die Individuen von Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/1997 innerhalb von
je 6 Harnzeremonien (bzw. einzelnen Sequenzen) in Sequenz hintereinander vorkamen. (+: Harnen nach zwel
anderen Individuen) (Harnen, Koten und Beobachtungen, bei denen nicht zwischen Harnen und Koten
unterschieden werden konnte, zusammengefasst)

im Juli nach Im August nach
ma | AR | ni GE | Ar+ma| AR+ni GE | ni ma | AR
ma 14 1 ma
AR | 5 1 2 AR
ni 1 ni 10
GE GE 9

Tab. 45. Absolute Haufigkeit, mit der ein Individuum als erstes und letztes an einer Harnzeremonie bei Lycaon in
Osnabriick 1997, Dortmund 7/1997 und 8/1997, sowie Minchen 1997 vorkam. (Harnen, Koten und
Beobachtungen, bei denen nicht zwischen Harnen und Koten unterschieden werden konnte, zusammengefasst)

Dortmund 7/1997 | Dortmund 8/1997 Minchen 1997 Osnab.

ma [AR |ni | GE |GE |ni |ma |AR|MA |wa |wb |wc|MB |w |M
asErstes | 2 2 |1 1] 42 9 |11 2
asletztes| 2 4 4 |2 17 | 4 2

grundsétzlicher Widerspruch zu den in der vorliegenden Untersuchung gemachten
Beobachtungen, sondern eine Definitionsfrage. SCHALLER meint moglicherweise, dass nicht
alle Rudelmitglieder etwa gleichzeitig an dieselbe Stelle koten.

Im Freiland ist die Reihenfolge beliebig, in der ein Paar markiert (KUHME 1965a). KUHME
(1965a) macht aber keine Angaben dartber, wer as erster bzw. letzter harnt. Obwohl KUHME
(1965a) auch eine Harnzeremonie zwischen drei Riden beobachtete, scheint normalerweise
nur das ranghochste Paar beteiligt zu sein (BuITRON 1977, FRAME & FRAME 1976, WILDEN
1995, KUHME 19653, VAN LAwick 1970 nach FRAME et al. 1979). Dass in Dortmund 7/1997
auch ein rangtieferes Tier beteiligt war, konnte ein Vorzeichen des nachfolgenden
Rangordnungswechsel gewesen sein.

Die fehlenden Sequenzen des Ruden in Osnabrick stehen sehr wahrscheinlich damit in
Zusammenhang, dass beide Individuen nicht markierten, was ein Hinwels auf mangelnde
Paarbindung sein konnte (vgl. FRAME & FRAME 1976).

145



Harnen und Koten

Soeothos

Harnen kam bei Speothos meistens als Einzelhandlung vor (durchschnittlich 91,4 %), es
wurden aber auch bel verschiedenen Individuen insgesamt 11 Wiederholungen und 19
Sequenzen beobachtet (Tab. 46). Folgen wurden nicht beobachtet. Gekotet wurde immer als
Einzelhandlung und es wurde nie Gber Kot geharnt. Koten ist demnach kein Bestandteil von
Harnzeremonien. Wiederholungen kamen bei Alpha-Tieren wie Nicht-Alpha-Tieren und
innerhalb  beider Geschlechter vor. Sequenzen wurden zwischen verschiedenen
Rudel mitgliedern beobachtet. Die Alpha-Tiere markierten nicht in Sequenz, noch wurde nach
ihnen in Sequenz geharnt (Tab. 47). Ruden harnten haufiger nach Weibchen, doch kamen
auch andere Kombinationen wie Weibchen nach Ruden und Riden nach Riiden vor.

Tab. 46. Absolute Haufigkeit, mit der Harnen und Koten als Einzelhandlung, Wiederholung oder Sequenz
auftrat, sowie die relative Haufigkeit in %, mit der Harnen a's Einzelhandlung vorkommt (Speothos venaticus,
Mulhouse 1998).

e HU an NA PE BE ka
Kot Einzelhandlung 1 1 2 2
Harn Einzelhandlung 52 34 90 60 24 27 47
Wiederholung 3 1 3 2 2
Sequenz 2 10 6 1
Harn Einzelhandlungin% | 945 | 97,1 | 94,7 | 83,3 80 90 100

Tab. 47. Absolute Haufigkeit, mit der ein Individuum in Sequenz nach einem oder mehreren anderen harnte

(Speothos venaticus, Mulhouse 1998). (+: Harnen nach zwei anderen Individuen)

nachan |nachNA |nachPE |nach BE nach an+NA | nach NA+PE
an 1 1
NA 9 1
PE 4 1 1
BE 1

Dass die AlphaTiere bel Speothos in Mulhouse nicht an Sequenzen beteiligt waren, konnte
zufalsbedingt sein, da in anderen Untersuchungen Sequenzen zwischen alen Rude mitgliedern,
auch den AlphaTieren, beobachtet wurden (MACDONALD 1996, PORTON 1983). Eine bestimmite
Reithenfolge, in der nacheinander geharnt wird, stellten auch MACDONALD (1996) und PORTON
(1983) nicht fest. Eine Ausnahme war, dass Webchen wéahrend der Paarungs-, Trag-, und
Aufzuchtzeit haufiger nach ihrem mannlichen Partner harnen als umgekehrt (PORTON 1983).
AulRerhab dieser Zeiten scheint die Reihenfolge, in der Speothos-Individuen hintereinander in
Sequenz harnen, weder von Geschlecht noch Rang abhangig zu sein.

Vergleich der Arten in Bezug auf Folgen, Wiederholungen und Sequenzen

Harnzeremonien konnten bei alen vier Arten beobachtet werden. Bel Lycaon und Cuon
wurde dabei auch gekotet, bel Speothos und C. lupus nicht. Wahrend es bei Lycaon und Cuon
aul3er Sequenzen auch Folgen und Wiederholungen gab, wurden bei Speothos nur Sequenzen
und Wiederholungen und bel C. lupus nur Sequenzen beobachtet.

Das Vorkommen von Sequenzen beim Harnen wird auch von verschiedenen anderen Canidenarten
beschrieben (Otocyon: NEL & BESTER 1983, Chrysocyon: DieTz 1984, Cerdocyon: BRADY 1979,
C.latrans: ALLEN etad. 1999, C. aureus. GOLANI & MENDELSSOHN 1971 nach PORTON 1983,
MOEHLMAN 1983 nach PORTON 1983, C. mesomelas: MOEHLMAN 1983 nach PORTON 1983). Mit
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wenigen Ausnahmen sind Sequenzen in den Uberwiegend solitér oder paarweise |ebenden Arten
auf das Elternpaar und in Rudeln von Lycaon und C. lupus auf das Alpha-Paar beschrankt. Das
gemeinsame Markieren fordert moglicherweise die Synchronisation der Fortpflanzung und
informiert Artgenossen Uber die bestehende Paarbindung (ROTHMAN & MECH 1979 nach PORTON
1983, FRAME & FRAME 1976, FRAME et d. 1979).

In groflReren Rudeln kdnnte eine Sequenz, ahnlich wie es SCHENKEL (1948) fur Spritzharnen
beschreibt, nicht nur eine geruchliche sondern auch eine optische Ausdrucksgeste sein, die
neben der Paarbindung auch der Rangdemonstration vor anderen Rudelmitgliedern dient. Zur
Rangdemonstration kann gelegentlich auch ein ranghohes Tier nach einem rangtieferen
harnen. Eine Sequenz, in der sich beide Tiere mehrfach abwechseln, wirde bei einer
Rangdemonstration nicht vorkommen. Dies entspricht der Beobachtung in Klein-Auheim.
Nach PORTON (1983) soll auch bel Soeothos das Harnen in Sequenzen der Paarsynchronisation und
Paarbindung dienen. Auch bel Soeothos reproduziert sich nur das Alpha-Paar (MACDONALD 1996,
vgl. Kap. 4.2.3.), wobel Harnen in Sequenzen die Bindung des Alpha-Paares stérken konnte. Es
bietet aber keine Erklarung dafir, warum auch die anderen Rudelmitglieder in Sequenzen harnen.
Da die Rethenfolge in den Harnsequenzen von Speothos weder von Geschlecht noch vom Rang
abhangig ist, kann es auch nicht der Rangdemonstration dienen. Moglicherweise entsteht durch die
Harnsequenzen bei Speothos ein allgemeiner Rudelgeruch, der dem Rudelzusammenhalt dient,
fremde Artgenossen Uber die Gruppenidentitdt informiet und so ene Art der
Territoriumsverteidigung ist (PORTON 1983).

Bel Cuon und Lycaon kann wahrend der Harnzeremonien auch gekotet werden. Die
Gemeinsamkeit ist aber moglicherweise kein Hinweis auf eine ndhere Verwandtschaft beider
Gattungen. Markieren mit Kot kommt bei fast alen nicht-rudellebenden Canidenarten vor und
auch Folgen, Wiederholungen und Sequenzen sind von einigen Arten bekannt (Alopex:
HEIMBURGER 1959, Cerdocyon: BRADY 1979, Chrysocyon: DIETZ 1984, ALTMANN 1972,
Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962, Nyctereutes: SEITz 1955, HEIMBURGER 1959, Otocyon:
NEL & BESTER 1983, Urocyon: TRAPP & HALLBERG 1975, Fox 1975b:154). Koten als
Bestandteil von Harnzeremonien ist in der genannten Literatur zwar nicht ausdricklich
beschrieben worden, das Vorkommen kann aber auch nicht ausgeschlossen werden. Ob das
Koten im Rahmen von Harnzeremonien bei Cuon und Lycaon eine besondere Gemeinsamkeit
oder eine Plesiomorphie ist, kann nur nach detaillierteren Untersuchungen an einer grof3eren
Anzahl von Canidenarten geklart werden.

3.5.3.7. Vierflldiges Scharren

C. lupus
In Osnabriick zeigte nur der ranghtchste Rude vierflRiges Scharren und zwar meistens nach

dem Harnen (Tab. 48). Nur einmal scharrte er erst und harnte anschlief3end.

In Klein-Auheim dagegen wurde der ranghdchste Ride nicht beim Scharren beobachtet,
obwohl er derjenige war, der am haufigsten beim Harnen beobachtet werden konnte. Bel
einem rangtieferen Riden (AL) wurde Scharren nach Koten und Harnen beobachtet und beim
ranghtchsten Weibchen nach den Harnen (Abb.49). Harnen in Spritzharnhaltung mit
anschlieffendem vierfultigem Scharren stand beim Alpha-Ruden in Osnabrick in auffallendem
Zusammenhang mit rangrelevanten Interaktionen. Im April 1997 harnte und scharrte der
Alpha-Ride elfma (von 44) in unmittelbarem Anschluss an eine Auseinandersetzung
(Drohung, Verdrangung, Beilerel 0.4) mit einem der anderen Riden. Mehrfach wurde
beobachtet, dass der Alpha-Riude die néchstgelegene Markierstelle aufsuchte und dann mit
Breitseite zum anderen Riden harnte und scharrte, quantitative Daten wurden dazu nicht
aufgenommen.
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Tab. 48. Absolute Haufigkeit des vierfiiBigen Scharrens bei C. lupus in Osnabriick 4/1997, Osnabriick 10/1997
und Klein-Auheim 1998. (H. o. K: Harnen oder Koten konnte nicht unterschieden werden)

Osnab. 4/1997 Osnah.10/1997 Klein-Auheim 1998
GE |we|DI |KA|GE |we|DI |[KA|SH|s |UP|AL|[JO|ef [qu|he|KA|DI| TR
nach Harnen | 28 50 3 1
nach Koten 2
nach H.o. K 2 2
vor Harnen 1

Die Angabe, dass C.lupus nur nach dem Harnen, nicht aber nach dem Koten scharrt
(ALTMANN 1988), muss sicher korrigiert werden, da vierfldiges Scharren nach dem Koten in
der vorliegenden Untersuchung beobachtet werden konnte und auch von anderen Autoren
beschrieben wird (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:203, 1993:60). Dass Scharren einmal vor dem
Harnen auftrat, lag vermutlich an grof3er Aufregung des Tieres. Es war direkt vor dem
Scharren an einer sozialen Interaktion beteiligt, wodurch moglicherweise die Koordination
von Harnen und Scharren gestort wurde. Selten kann Scharren sogar unabhéngig vom Harnen
und Koten auftreten (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:203).

Nach ZIMEN (1971:203) haben nur die Ranghdchsten eines Geschlechts ein ,, Scharrrecht”.
Dazu passt, dass nur der Alpha-Ride in Osnabriick vierfufdig scharrte. VierflGiges Scharren
dient vermutlich dem Imponieren (EISFELD 1966, PETERS & MECH 1975, ZIMEN 1971:203).
Der in Klein-Auheim beim vierfulligen Scharren beobachtet Ride harnte und scharrte direkt
nach einem rangtieferen in Sequenz. Md&glicherweise stand das Harnen und anschlief3ende
Scharren in Zusammenhang mit Imponierverhaten des ranghoheren Riden vor dem
rangtieferen.

Wenn Scharren aber as Mittel zur Rangdemonstration eingesetzt wird, bleibt die Frage,
warum es dann nicht ofter in rangrelevanten Interaktionen rangtieferer Individuen auftritt.
EISFELD (1966) beobachtete beim Betreten des Geheges, dass Ruden von C. lupus, die ihn as
»Nebenbuhler” betrachteten, in Breitseite vor ihm oder mit ihm zugewandtem Kopf harnten
und scharrten. SCHENKEL (1948) beschreibt Spritzharnen als ,,Gebarde” mit optischer
Ausdruckswirkung. Inwieweit auch Scharren ein auf den Anderen gerichtetes optisches
Ausdruckssignal ist, muss bis zur einer Untersuchung zum zeitlichem Abstand zwischen
rangrelevanten Interaktion, Harnen und vierfiligem Scharren, sowie zur Ausrichtung und
Entfernung der beiden Tiere zueinander offen bleiben.

Abb. 49. Alpha-Weibchen bei C. lupus beim vierfliRBigen Scharren nach dem Harnen. VierfliBiges Scharren wird
Ubertrieben ausgefihrt: die Hinterbeine werden weit nach hinten durchgezogen, der Schwanz aufgestellt und die
Aufmerksamkeit des Tieres ist nicht auf den Boden, sondern auf andere Individuen gerichtet. (Aufgenommen im
Tierpark Klein-Auheim).

148



Harnen und Koten

Cuon

Wahrend vierflldiges Scharren in Dortmund in beiden Jahren nicht beobachtet werden konnte,
scharrte der Alpha-Ride in Duisburg sehr haufig (56 mal insgesamt, das entspricht
26,8/StdAZ) und zwar sowohl vor as auch nach dem Harnen oder Koten, aber auch
unabhéngig vom Koten und Harnen. In Tab. 49 ist ausfiihrlich dargestellt, welche Ubergéange
bei Folgen zwischen verschiedenen Verhaltensweisen aus dem Bereich Harnen und Koten
vorgekommen sind.

Als erste Verhaltensweise oder Starter einer Folge von mehreren Verhaltensweisen aus dem
Markierzusammenhang wurden etwa gleich haufig rangrelevante Interaktionen und Harnen
selbst beobachtet. Eine rangrelevante Interaktion als erste Verhaltensweise sah in der Regel so
aus, dass der Alpha-Rude ein anderes Tier vertrieb, er anschlief3end zielstrebig zu seiner
bevorzugten Markierstelle lief und dort mehrere Verhatensweisen aus dem
Harnzusammenhang zeigte, die aufeinander folgten. Vierfllliges Scharren kam als Starter
einer Folge nur selten vor. Am Ende einer Folge kamen am haufigsten Scharren und Harnen
vor, aber auch durch rangrelevante Interaktionen konnte eine Folge beendet werden,
typischerweise indem der Ride ein anderes Tier verjagte und dazu die Harnstelle verlief3.
Innerhalb einer Folge kamen nach dem Harnen am héaufigsten vierfilRiges Scharren oder
wiederholtes Harnen vor. Auf vierflldiges Scharren folgte meistens nochmaliges Scharren und
etwas seltener Harnen oder eine rangrelevante Interaktion. Auf rangrelevante Interaktionen
folgte am héaufigsten Harnen, aber auch vierfiiges Scharren. Harnen, Koten und auch
vierflRkiges Scharren wurden auch einzeln auf3erhalb von Reihen beobachtet. Rangrelevante
Interaktionen auf3erhalb von Reihen wurden in dieser Tabelle nicht gesondert dargestellt.
Koten kam insgesamt nur selten vor und scheint keine besondere Rolle bel Folgen zu spielen.
Harnen und vierflRRiges Scharren stehen demnach beim Duisburger Alpha-Riden in engem
Zusammenhang mit rangrelevanten Interaktionen.

Tab. 49. Absolute Haufigkeit, mit der beim Alpha-Ruden von Cuon in Duisburg 1997 Harnen (har), Koten (kot),
vierfiRiges Scharren (scharr) und rangrelevante Interaktionen (rri) am Beginn und am Ende von insgesamt 51
Situationen, in denen dieser Ride Verhatensweisen aus dem Markierzusammenhang zeigte, auftraten.
Angegeben ist auch, wie haufig die einzelnen Verhaltensweisen als Folge vorkamen und (mit Ausnahme der
rangrelevanten Interaktionen) wie haufig sie als Einzelhandlung auftraten. (h/k - unbekannt ob Harnen oder
Koten, ?: unbekannter Folgenbeginn).

Folgen- Folge Einzelhandlung
beginn| ende | harnen | koten | scharren| rri | harn/kot

harnen 21 17 13 3 24 5 56

koten 3 1 3
scharren 3 21 7 1 19 5 4

rri 26 10 19 6 1 /
har./kot. 1 2

? 1

Im Freiland fanden sich bisher keine Anzeichen dafir, dass Rothunde nach dem Harnen oder
Koten scharren (Fox 1984:97). Da auch in Dortmund kein Scharren beobachtet wurde, konnte
es sich beim Scharren des Duisburger Ruden moglicherweise um eine individuelle
Auspragung handeln.

Speothos und Lycaon

VierfluRiges Scharren wurde bei Speothos und Lycaon weder in der vorliegenden
Untersuchung, noch in anderen Studien beobachtet (Speothos: DRUwA 1982, Lycaon: KUHME
1965a, MALcOLM pers. comm. nach JOHNSINGH 1982).
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Vergleich der Arten zum vierfufligen Scharren

VierfulBiges Scharren kommt nur bei Cuon und C. lupus vor, nicht bei Speothos und Lycaon.
Da es bei Cuon nur von einem Individuum ausgeftihrt wurde, kann nicht mit Sicherheit
ausgeschlossen werden, dass es sich um eine individuelle Verhaltensweise handelt. Auch
wenn das vierflldige Scharren von Cuon sowohl vor als auch nach dem Harnen vorkommen
kann und nicht wie bei C. lupus fast ausschliefdlich nach dem Harnen, entspricht es doch in
Bewegungen und dem zeitlichen Zusammenhang mit rangrelevanten Interaktionen dem
vierfuRigem Scharren von C. lupus. Wie bei C. lupus kénnte es daher dem Imponierverhalten
bzw. der Rangdemonstration dienen (EISFELD 1966, ZIMEN 1971:203).

VierfulBiges Scharren ist nicht nur ein visuelles Signal im Moment seiner Ausfihrung, denn
seine Spuren sind auch noch danach zu sehen. In einer Untersuchung an C. latrans (ALLEN
et al. 1999) wurde festgestellt, dass vierflltiges Scharren haufiger in der Peripherie eines
Territoriums  stattfindet, so dass es bei C.latrans zusammen mit Harnmarkierungen
hochstwahrscheinlich der Territoriumsmarkierung dient. Interessanterweise konnte bei
C. lupus im Gegensatz zu Harnmarkierungen keine Anhaufung von Scharrspuren am Rande
des Territoriums gefunden werden, so dass Scharren eher als Kommunikationssignal
innerhalb des Rudels als der Territoriumsmarkierung dient (PETERS & MECH 1975).
VierfuRBiges Scharren ist vermutlich wie die Harnhaltungen eine angeborene Erbkoordination
(KLEIMAN 1966). Esist daher unwahrscheinlich, dass der Duisburger Rothundriide vierflfdiges
Scharren zuféllig erworben hat, z. B. durch Nachahmung eines Wolfs oder Haushunds.
VierfulBiges Scharren kommt aufer bei C.lupus auch bei den anderen Canis-Arten vor
(KLEIMAN 1966, EISFELD 1966, SILLERO-ZUBIRI & MACDONALD 1998) und sehr selten bei
V. vulpes (TEMBROCK 1957, KLEIMAN & EISENBERG 1973, MACDONALD 1985). Bel anderen
Canidengattungen konnte es dagegen bisher nicht beobachtet werden (EISFELD 1966,
KLEIMAN 1966, Alopex: EISFELD 1966, Fennecus. GAUTHIER-PILTERS 1962, Chrysocyon:
Dietz 1984, Nyctereutes. SEITz 1955, HEIMBURGER 1959, Otocyon: NEL & BESTER 1983,
Cerdocyon: BRADY 1979).

Bel Canis und Cuon ist das vierflRige Scharren wahrscheinlich eine Synapomorphie beider
Gattungen. Sollte Scharren auch in zukinftigen Untersuchungen an anderen Cuon-Individuen
nicht festgestellt werden, konnte dies entweder ein Hinwels darauf sein, dass Scharren bei
Cuon im Laufe der Evolution wieder verloren gegangen ist und der Duisburger Ride ein
Verhaltensrudiment zeigte, oder dass ein urspriinglich sehr seltenes Verhalten im Laufe der
Evolution bel den Canis-Arten zunehmende Bedeutung erlangt hat.

3.5.3.8. Wéalzen

C. lupus
Bel C. lupus wurde Wélzen zweimal in Osnabriick 4/1997 beobachtet, beide Male wélzte sich

der Alpha-Rude. In Klein-Auheim wurde Walzen fiinfmal beobachtet. Hier wélzte sich einmal
der Alpha-Rlde, und je zweimal der zweitrangige Rude und ein tieferrangiges Weibchen.
Besonderheiten der jeweiligen Wél zstellen und ein Zusammenhang mit dem Markierverhalten
konnten im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht festgestellt werden.

Wolfe wézen sich gerne in Kot (ZIMEN 1993:63), aber da sie sich gerne in jeder Art stark
riechender Substanzen (ZIMEN 1993:62) und auch unabhangig davon (EISFELD 1966:238)
wélzen, scheint kein besonderer Zusammenhang zwischen Wazen und Harnen/Koten zu
bestehen.
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Cuon

Wazen konnte bei Cuon in Dortmund 1996 nicht beobachtet werden. In Dortmund 1997
wurde es viermal beobachtet, und zwar wélzte sich zweimal das Weibchen in unmittelbarer
N&he des Alpha-Riden und zweima umgekehrt der Ride vor dem Weibchen. In Duisburg
wurde Wédzen einmal beim Alpha-Riden beobachtet. Ein Zusammenhang mit Harnstellen
oder Harnzeremonien konnte nicht festgestellt werden. Walzen kommt also bei Cuon vor,
wenn auch selten.

Lycaon
Waéazen wurde bel fast allen Afrikanischen Wildhunden in Osnabrick, Dortmund und

Munchen mehrmals beobachtet (Tab. 50). In Minchen wurde Wélzen der AlphaTiere
sechsmal innerhalb oder am Ende einer Harnzeremonie beoachtet. Im Juli und August in
Dortmund wurde Wéalzen zwar nicht im Rahmen einer Harnzeremonie beobachtet, aber je
einmal walzte sich ein Individuum an der frischen Harnstelle (innerhalb einer Minute danach)
des derzeit ranghochsten Weibchens. Inwieweit das Ubrige Wélzen an Stellen stattfand, die
vor langerer Zeit oder aulRerhalb der Beobachtungszeit markiert wurden, konnte nicht
untersucht werden.

Auch nach anderen Autoren kommt Walzen bei Lycaon regelméal3ig und dann ausgiebig vor
(BUITRON 1977, KUHME 1965a).

Tab. 50. Absolute Haufigkeit, mit der Walzens bei einzelnen Individuen von Lycaon pictus in Dortmund 7/1997
und 8/1997, Miinchen 1997 sowie Osnabriick 1997 als Einzelhandlung (ohne erkennbaren Zusammenhang zum
Harnen) und wahrend oder nach anderen Verhatensweisen aus dem Harnzusammenhang (*bzw. in einer
Harnstelle) beobachtet wurde.

Dortmund 7/1997 | Dortmund 8/1997 Minchen 1997 Osnab.

ma| AR [ ni |GE|GE|ni |ma|AR| MA [wa|wb|wc|MB|w|m
Einzelhandl.| 9 | 4 | 2| 3| 3 | 4 25 |1 24|12 | 6 411
mit Harnen 1* 1* 2 4

Soeothos

Waélzen wurde bei Wadhunden weder in Rahmen der vorliegenden noch in anderen
Untersuchungen beobachtet (KLEIMAN 1972, DRUWA 1982).

Vergleich der Arten in Bezug auf das Wéalzen
Wa zen kommt bel Speothos im Gegensatz zu den anderen drei Arten nicht vor. Bei Cuon und
C.lupus konnte kein Zusammenhang zwischen Wa&lzen und Harnmarkierungsstellen
festgestellt werden. Bei Lycaon kam wenigstens ein Teil des Wazens wéhrend oder im
Anschluss an eine Harnzeremonie oder auf einer Harnmarkierungsstelle vor.
Wadzen auf Harnmarkierungsstellen wurde bei verschiedenen anderen Canidenarten
beschrieben (Nyctereutes: SEiTz 1955, HEIMBURGER 1959, Canis aureus. HEIMBURGER 1959,
EisFELD 1966, Canis latrans. EISFELD 1966). Bel Urocyon wurde bisher Uberhaupt kein
Wadzen (Fox 1975b:154) und bei Otocyon kein Wdzen in oder in der N&he von Harnstellen
beobachtet (NEL & BESTER 1983). Alopex wélzt sich nur sehr selten in Harnmarkierungen
(HEIMBURGER 1959) und gar nicht auf riechenden Substanzen (EISFELD 1966).
Gemeinsames oder wiederholtes Walzen auf Harnmarkierungen oder auf bestimmten
Duftstoffen konnte die geruchliche Ahnlichkeit der Rudelmitglieder starken und damit den
Gruppenzusammenhalt fordern (MACDONALD 1985:694) oder der Paarbindung dienen
(FRAME etal. 1979). Es lasst sich daher wegen der mangelnden Einschétzbarkeit des
olfaktorischen Anreizes nur vermuten, dass Wazen zur Annahme des eigenen und fremdem
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Harngeruchs bei Lycaon eine besondere Rolle spielt. Zur Klérung dieser Vermutung kdnnte
eine gesonderte Untersuchung, z. B. mit speziellen Duftstoffen beitragen, wie sie z. B. SeITz
(1955) oder HEIMBURGER (1959) an Marderhunden und anderen Arten unternahmen. Warum
sich Speothos Uberhaupt nicht walzt, bleibt offen.

3.5.3.9. Harnen in sozialen I nter aktionen

C. lupus
Bel C.lupus in Klein-Auheim wurde zweima Harnen des unterwtrfigen Tieres bei einer

aktiven Unterwerfung beobachtet.
Bel grofler Angst, z. B. wenn ein Tier an seiner Flucht gehindert ist, kénnen Wélfe Harn
und/oder Kot abgeben (ZIMEN 1971:27).

Cuon

In Dortmund wurde bel Cuon in jedem Jahr einmal Harnen bei einer aktiven Unterwerfung
beobachtet, in Duisburg einmal wahrend einer passive Unterwerfung. In allen drei Fallen
harnte das unterlegene Tier.

Lycaon
Bel Lycaon konnte in der vorliegenden Untersuchung kein Harnen oder Koten in einer

rangrel evanten Interaktion beobachtet werden.

Im Freiland kann Koten bel unterwiirfigen BegrifRungen zwischen adulten Tieren vorkommen
(KUHME 1965a). Es wére denkbar, dass Lycaon in dhnlichen Situationen auch harnt, was aber
nicht so eindeutig zu beobachten ist.

In einem im Fernsehen ausgestrahlten Film mit Aufnahmen aus dem Freilland (J.S. Smith,
National Geographic Television, Real Film Production, 1977) wurden mehrfach Tiere gezeigt,
die nach dem Zurtickkehren von der Jagd neben einem anderen Tier harnten. Die Bedeutung
dieses ,Rituals’ sei angeblich unbekannt. Da sich das Individuum zunéchst in geduckter
Korperhaltung an ein liegendes Tier anndherte, die Ohren angelegt waren, der Schwanz
aufrecht gestellt war und wedelte, und das Individuum dann erst in Kauerhaltung harnte,
handelte es sich vermutlich um Harnen eines rangtieferen Individuums wahrend einer aktiven
Unterwerfung.

Soeothos

Zweima konnte bei Waldhunden beobachtet werden, dass das dominante Tier wahrend des
Stehens-Uber-einem-Liegenden harnte, also in diesem Fall das dominante Individuum in einer
soziden Interaktion harnte.

Vergleich der Arten zum Harnen in sozialen Interaktionen

Harnen des unterlegenen Individuums in rangrelevanten Interaktionen konnte bel C. lupus und
Cuon, nicht jedoch bei Speothos und Lycaon, beobachtet werden. Es gibt alerdings deutliche
Hinweise darauf, dass es bei Lycaon vorkommt. Belm Harnen in rangrelevanten Situationen
handelt es sich um eine seltene Verhaltensweise, die mdglicherweise wahrend einer [angeren
Untersuchung auch bei Speothos und Lycaon beobachtet werden kdnnte.

Viele Caniden koten oder harnen bei grof3er Angst (ZIMEN 1971:27). Nach Fox (1975b:70)
wird Harnen wéhrend einer aktiven Unterwerfung allerdings nicht durch Angst ausgel 6st, da
das rangtiefe Tier bei grof3er Angst fllichten und sich nicht aktiv unterwerfen wirde. Bei alen
Caniden wird Harnen und Koten in den ersten Lebenswochen durch taktilen Kontakt der
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Bauch- und Leistengegend, natirlicherweise beim Belecken durch die Multter, ausgel6st. Bei
C. lupus und Haushunden kann Harnen aber auch noch spater bei unterwirfigen Tieren als
Unterwerfungssignal vorkommen. Hierbel handelt es sich daher um eine sogenannte sozio-
infantile Verhaltensweise (Fox 1975b:70).

Einzigartigerweise kam bei Soeothos Harnen des ranghSheren Tieres in einer rangrelevanten
Situation vor. Dabel stand jeweils ein Weibchen Uber einem rangtieferen auf dem Ruicken
liegenden Rluden und harnte gleichzeitig Uber ihn. Wadhunde stehen im Rahmen einer
aktiven oder passiven Unterwerfung regelméaidig tUbereinander, wobel es aussieht, als ob der
obere den unteren mit mehreren schnellen ruckartigen Bewegungen unter sich zurechtriickt
(vgl. Kap. 3.1.4.2.) (Abb. 50). Da das unterlegene Individuum dabei auf dem Ricken oder der
Seite liegt, liegt es Bauch an Bauch zum Driberstehenden. Sofort nach dem Heruntersteigen
des oberen steht auch das untere Tier auf. Es kann daher in der Regel nicht gesehen werden,
ob in dieser Haltung geharnt wurde. Nasses Fell am Bauch ist nicht erkennbar.

MACDONALD (1996) und DRUWA (1982) beschreiben zwei @hnliche Situationen, die beide
Autoren aber in andere Zusammenhénge stellen. MACDONALD (1996) beschreibt, dass ein
Waldhund einen anderen mit seinen Afterdriisen markiert, indem er in antiparalleler Haltung
Uber dem hingestreckt liegenden Partner steht und seine Analgegend auf ihm reibt. Ganz
ahnlich klingt das sogenannte ,, Horizontalmarkieren* DRUWAS (1982): ,,...die Tiere stiegen
mit einem Hinterbein Uber ein horizontal auf dem Boden liegendes Markierungsobjekt (z. B.
liegende Baumstdmme, markante Steine), benetzen es mit Harn und verreiben diesen mit der
Bauchseite, indem sie auf dem Markierungsobjekt hin und her rutschen.”

Rutschen oder Reiben mit dem Bauch auf einem Objekt oder Partner ist von den anderen drei
Canidenarten nicht bekannt. Obwohl nicht ausgeschlossen werden kann, dass es sich bei den
drei beschriebenen Fallen um verschiedene Verhaltensweisen handelt, ist doch wegen der
groRen Ahnlichkeit in Kdrperhaltungen und Bewegungen zu vermuten, dass es sich um
unterschiedliche Auspragungen einer Verhatensweise handelt. Da zumindest im Rahmen der
vorliegenden Untersuchung und bel MACDONALD (1996) Partner in sozialen Interaktionen
markiert wurden, soll diese Verhaltensweise als Markieren eines liegenden Partners
bezeichnet werden. Obwohl die genaue Bedeutung dieser Verhaltensweise erst nach weiteren
Beobachtungen geklart werden kann, scheint es sich um ein nur bei Soeothos vorkommendes
Verhalten zu handeln und wére damit eine Apomorphie.

Abb. 50. Beim Markieren eines liegenden Parnters steht Speothos Uber dem Partner, riickt ihn mit mehreren
ruckartigen Bewegungen unter sich zurecht und reibt seine Ventralseite auf ihm (Nach einer Videoaufnahme,
aufgenommen im Zoo von Mulhouse).
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3.5.4. Kapiteldiskussion

In Tab. 51 sind die Untersuchungsergebnisse der vorliegenden Arbeit fur jede Art zusammen-
gefasst und mit Literaturdaten ergdnzt und abgeglichen. Anhand dieser Ubersichtstabelle
sollen im Folgenden die Arten miteinander verglichen werden.

Ein besonderes Merkmal der Familie Canidae ist, dass soweit bekannt bei alen Arten
Mannchen und Weibchen gemeinsam ihr Wohngebiet markieren (vgl. Kap. 3.5.3.4. Markieren
mit Harn, und Alopex: HEIMBURGER 1959, Cerdocyon: BRADY 1979, Chrysocyon: DIETZ
1984, Nyctereutes. HEIMBURGER 1959, Otocyon: NEL & BESTER 1983, V. wulpes.
MACDONALD 1980), wahrend bei den Ubrigen Saugetieren im Allgemeinen die Mannchen
haufiger als die Weibchen markieren (RALLS 1971). Das gemeinsame Markieren steht mit der
Monogamie der Caniden in Zusammenhang (vgl. Kap. 4.2.2.).

Die vier rudellebenden Arten haben einige wichtige Gemeinsamkeiten, wie das Aussehen der
typischen Harn- und Kothaltungen, das Markieren mit Harn und Kot, das regelméaldig
wiederholte Markieren bestimmter Stellen und das Harnen in Sequenzen. Bel diesen
Gemeinsamkeiten handelt es sich um typische Canidenmerkmale (vgl. KLEIMAN 1966) und sie
sind daher al's Plesiomorphien einzustufen. Einige Unterschiede zwischen den Arten, wie das
Fehlen von Wiederholungen bel C. lupus, das Fehlen von Folgen bei Speothos und C. lupus
oder das Vorkommen von Koten in rangrelevanten Interaktionen bei Lycaon, sind vermutlich
weniger bedeutend, da die genannten Verhaltensweisen selten sind und mdglicherweise bei
einer langeren Beobachtung bel allen vier Arten festgestellt werden konnten. Das Fehlen von
Harnen im Handstand bei C. lupus ist vermutlich durch das gréfRere Gewicht von C. lupus
bedingt und auch kein wesentlicher Unterschied, da diese Verhaltensweise auch bei Cuon und
Lycaon sehr selten ist.

Sehr wichtige Unterschiede betreffen aber das Markierverhalten von Speothos im Vergleich
zu den anderen drei Arten: Speothos nimmt regelmalig Harnhaltungen ein, die bei den
anderen Arten nur selten vorkommen. AufRerdem markieren bei Speothos ale adulten
Rudelmitglieder, also auch die Nicht-Alpha-Tiere, gleichermal3en, die Ruden kénnen ihren
Harn auch in die Luft sprihen und dominante Tier kdnnen in sozialen Interaktionen unter
ihnen liegende unterlegene Partner markieren.

Bel C.lupus, Cuon und Lycaon markiert typischerweise nur das Alpha-Paar. Die Ubrigen
Rudelmitglieder kénnen zwar auch markieren, aber nie mit der gleichen Intensitét (Haufigkeit,
Teilnahme an Sequenzen usw.) wie die Alpha-Tiere. Harnen in sozialen Interaktionen wird
nur bei unterlegenen Tieren als sozio-infantile Verhal tenswei se ausgeftihrt.

Bel den Uberwiegend paarweise lebenden Canidenarten markieren beide Elterntiere (Alopex:
HEIMBURGER 1959, Cerdocyon: BrRADY 1979, Chrysocyon: DieTz 1984, Nyctereutes:
HEIMBURGER 1959, Otocyon: NEL & BESTER 1983, V. vulpes: MACDONALD 1980), aber nicht
die Jungtiere. Bei Saugetieren erscheint das Markierverhalten in der Ontogenese erst etwa mit
Erreichen der sexuellen Reife (JOHNSON 1973). Zu diesem Zeitpunkt verlassen in der Regel
die Jungtiere ihre elterliche Familie sowie deren Territorium. In den wenigen Fallen, in denen
die jungen Adulten ihre Eltern nicht verlassen und als Helfer noch ein Jahr bei der Aufzucht
der nachfolgenden Geschwister helfen, bleiben sie ihren Eltern untergeordnet und markieren
nicht (Canis aureus. MOEHLMAN 1986) oder seltener (Canis latrans: WELLS & BEKOFF 1981).
Auch bel den in manchen Regionen gesellig lebenden C. simensis markieren die Alpha-Tiere
deutlich héufiger a's die Nicht-Alpha-Tiere (SILLERO-ZUBIRI & MACDONALD 1998).
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Tab. 51. Ubersicht tiber die bei den vier Arten Canis lupus, Cuon alpinus, Lycaon pictus und Speothos venaticus
vorkommenden Verhaltensweisen im Bereich des Harnens und Kotens nach eigenen Befunden und
Literaturangaben. (+ regelmaf3ig vorkommend, (+) selten vorkommend, — nicht vorkommend, / keine Aussage
maoglich, da keine Daten erhoben und keine Angaben in Literatur, ? Daten erhoben, lassen aber keine eindeutige

Aussage zu, da Daten und/oder Literaturangaben widersprtichlich)

| Clupus | Cuon | Lycaon | Speothos
Harnhaltungen:
Kauerhaltung + + + (+)
Hockhaltung m. geh. Hinterb. + + + +
Spritzharnhaltung + + + +
im Stehen + (+) + (+)
im Handstand — (+) (+) +
im Liegen (+) (+) (4 -
Spriihen — - - +
Harnorte:
feste Harnplétze + + + +
Boden + + + +
vertikale Objekte + + - +
niedrige Objekte — - + +
Nahrung + + — /
Luft — — — +
Partner — ? — +
Harnhaufigkeit:
Alpha-Paar > Ubrige Tiere + + + —
Mannchen > Weibchen + ? — —
Markieren:
Markieren mit Harn/K ot + + + +
nur Alpha-Paar markiert + + + —
Koten:
Kauerhaltung + + + +
Hockhaltung m. geh. Hinterb. — - - +
feste Kotplétze (+) + ? ?
auf den Boden + + + +
Sonstiges:
Harnen als Folgen — + + —
Harnen als Wiederholungen - + + +
Harnen in Sequenzen + + + +
Harnzeremonien + + + +
Harnzeremonie auch mit Kot — + + —
Vierflkiges Scharren + + - —
nach dem Harnen + + — —
nach dem Koten + — — —
Walzen + + + —
Harnen in rangrelev. Interakt. + + + +
Koten in rangrelev. Interakt. - - + -
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Die Rudelbildung von Speothos, Cuon und C. lupus erfolgt im wesentlichen durch nicht
abwandernde Jungtiere (vgl. Kap.4.2.2.2.). Ausgehend von den paarweise lebenden
Canidenarten, in denen nur die Eltern markieren und die Jungen mit Erreichen der
Geschlechtreife abwandern und anfangen zu markieren, gibt es zwei verschiedene
phylogenetische Szenarien, um die Unterschiede im Markierverhaten innerhalb der
rudellebenden Canidenarten zu erkl&ren:

1. Bei Speothos wandern die Jungen nicht ab, werden geschlechtsreif und fangen ihrem Alter
entsprechend an zu markieren. In diesem Fall wéare nur Abwandern unterdriickt und der
Beginn des Markierens bel Geschlechtsreife eine Plesomorphie wie bei den paarweise
lebenden Canidenarten. Bei C. lupus, Cuon, und Lycaon wandern die Jungen ebenfalls nicht
ab, aber bel ihnen wird trotz Erreichen der Geschlechtsreife das Markieren unterdriickt. Die
Unterdriickung des Markierens kénnte dann als eine Synapomorphie der drei Arten eingestuft
werden.

2. Bei den Ahnen von Speothos markierten nur die Eltern bzw. das Alpha-Paar, wahrend es
bei den Jungen bzw. rangtieferen Tieren unterdriickt war, wie es auch bei Canis, Cuon und
Lycaon vorkommt. Erst sekundéar kam es dann bel Speothos zu einem Verlust der
Unterdriickung des Markierens und ale Rudelmitglieder begannen, gleichermal3en zu
markieren. In diesem Falle wére das Markieren aller Waldhunde eine Apomorphie gegentber
den drei anderen rudellebenden Arten.

Da es Uber Speothos aus dem Freiland so gut wie keine Informationen gibt (vgl. Kap. 1.3.5.),
konnen auch Uber die Funktion des Markierens vor allem in Bezug auf eine eventuelle
Territorialitat nur Vermutungen angestellt werden. Wahrend Markieren bei den anderen drel
Arten neben der Territoriumsabgrenzung eine besondere Rolle im Anzeigen und Festigen der
Alpha-Position spielt (besonders bei C. lupus und Lycaon) kommt es bei Speothos bei alen
Rudelmitgliedern vor und kann daher zwangslaufig keine Funktion zur Rangdemonstration
haben.

Es ware denkbar, dass Markieren bei Speothos nur der Territoriumsabgrenzung und
-kennzeichnung dient. Vermutlich lebt Speothos erstens Giberwiegend in Habitaten mit dichter
Vegetation, in denen die optische Orientierung eingeschrankt ist und zweitens in
geographischen Regionen mit haufigem Regen, so dass Harnmarkierungen maoglicherweise
schnell weggewaschen werden. Unter diesen Umsténden kdnnte es fir ein Rudel glinstig sein,
wenn ale Tiere gemeinsam moglichst zahlreiche und (durch Sprihen in die Luft) grof3fléchige
Markierungen vornehmen.

Lycaon unterscheidet sich von den rudellebenden Arten durch den Verlust des Markierens
vertikaler Objekte, was eine Apomorphie darstellt (vgl. Kap. 3.5.3.2.). Eine sehr bedeutende
Gemeinsamkeit ist das vierflltige Scharren bei Cuon und Canis, dass als Synapomorphie
gedeutet werden kann (vgl. Kap. 3.5.3.7.). Es kann daher anhand der Verhatensweisen, die
mit dem Harnen und Koten in Zusammenhang stehen, gefolgert werden, dass es nur zwischen
Cuon und Canis einen Hinweis auf nahere Verwandtschaft gibt, wahrend Speothos und
Lycaon keine besondere Nahe zueinander oder zu Cuon und Canis zeigen.
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4. Abschlussdiskussion
4.1. Rudelfuhrung

In den verschiedenen Ergebniskapiteln der vorliegenden Arbeit konnten bel Rudeln
verschiedener Arten Gemeinsamkeiten festgestellt werden, die sich nicht einfach deuten
lieffen. Diese artunabhangigen Gemeinsamkeiten sollen in diesem Kapitel in Zusammenhang
gebracht und eingehend diskutiert werden.

4.1.1. Das Problem variabler Sozialstrukturen

Wolfsrudel kénnen sehr unterschiedliche Sozialstrukturen oder ,, Rudelpersonlichkeiten®, wie
ALTMANN (1987) es nennt, entwickeln, die von freundlichem Miteinander bis hin zu
fortwéhrenden erbitterten Kampfen reichen (ALTMANN 1987). MORAN (1987) vermutet, dass
diese Variahilitdt im Soziaverhalten verschiedener Rudel auf einer allgemein glltigen
Struktur oder einem System basiert. MORAN (1987) fordert zur Untersuchung dieser
Strukturen  Beobachtungsmethoden, die ene eindeutige Vergleichbarkeit von
Verhaltensweisen verschiedener Rudel zu verschiedenen Zeiten und von verschiedenen
Beobachtern ermoglichen. Fur vergleichende Untersuchungen von derartigen Sozialstrukturen
wére es aulerdem ndtig, dass sich diese Beobachtungsmethoden bei verschiedenen Arten
anwenden lassen und moglichst auch unter verschiedenen Haltungsbedingungen sowie im
Freiland vergleichbar sind.

In den Untersuchungen der vorliegenden Arbeit zur Rangordnung, zur Anndherung und
Kontaktaufnahme sowie zum Harnen und Koten wurden Verhaltensmuster in den Rudeln
beobachtet, die einerseits verschiedene Rudel einer Art deutlich unterscheiden, andererseits
auf eine Gemeinsamkeit zwischen Rudeln verschiedener Arten hindeuten. Die
interspezifischen Gemeinsamkeiten stehen mdglicherweise mit der Aufrechterhaltung des
Dominanzverhdtnisses im Zusammenhang und sollen deshalb in der vorliegenden erstmals
Arbeit unter dem Begriff Rudelfihrung zusammengefasst werden. Es sei angemerkt, dass sich
der Begriff der Rudelfiihrung nicht nur auf das Verhalten der Alpha-Tiere bezieht, sondern auf
das Dominanzverhdtnis aller Rudelmitglieder zueinander.

Im folgenden Kapitel soll diskutiert werden, ob es sich bel den artunabhangigen
Gemeinsamkeiten maoglicherweise um Ubergeordnete Verhaltensmuster in sozialen Gruppen
handelt, die bel den vier untersuchten Canidenarten gleichermal3en vorkommen.

Ein Vergleich von Rudeln, unabhéngig davon, ob es sich um die selbe Tierart handelt oder um
verschiedere Arten, erfolgt nach HINDE (1976) auf der hochsten Ebene der Untersuchung von
Sozialstrukturen. Auf dieser Ebene werden die individuellen Beziehungen der Tiere
zusammengefasst und die verschiedenen Beziehungsmuster ihrer Qualitét nach beschrieben.

4.1.2. Die Gemeinsamkeiten und Unter schiede der unter suchten Rudel

Im Folgenden sind noch einmal zusammengefasst die einzelnen Merkmale beschrieben,
anhand derer die Rudel verglichen werden sollen. Fir eine ausfihrliche Darstellung dieser
Merkmale sowie der Methode der Datenerhebung und der Auswertung sel auf die
entsprechenden Kapitel (3.2.2., 3.3.2.,, 3.5.2.) verwiesen. In Tab. 52 ist fir jedes untersuchte
Rudel dargestellt, inwieweit die verschiedenen ausgewdhlten Verhaltensweisen bzw.
Merkmale vorkommen, die mit der Rudelfihrung in Zusammenhang stehen. Der untere Tell
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von Tab. 52 zeigt weitere Rudelmerkmale, die fir eine Untersuchung méglicher Ursachen der
artibergreifenden Gemeinsamkeiten herangezogen werden sollen.

Der Uberwiegende Teil der rangrelevanten Auseinandersetzungen lief3 sich zwei Verhaltens-
kategorien zuordnen. Bei der manifestierenden Dominanz begann das gewdhnlich dominante
Tier die Auseinandersetzung und bestétigte durch einen Sieg seine Dominanz. Bel der
selbstinitiierten Unterwerfung dagegen begann das gewdhnlich unterlegene Tier, unterwarf
sich und unterstrich dadurch seine Unterordnung. In manchen Rudeln (Cuon in Duisburg,
Lycaon in Dortmund 7/1997 und 8/1997, Lycaon in Munchen, C.lupus in Osnabrick
10/1997) war der fur ale Individuenpaare gemittelte Anteil an manifestierender Dominanz
hoher, bel Cuon in Dortmund 1996 und 1997, sowie bel Lycaon in Dortmund 1996 war
dagegen der Anteil an selbstinitiierter Unterwerfung grof3er und bei Spegthos in Mulhouse,
C.lupus in Osnabrick 4/1997 und C.lupus in Klein-Auheim gleicti" dem Anteil der
manifestierenden Dominanz (vgl. Kap. 3.2.3.5.). Dies bedeutet, dass in den sechs zuletzt
genannten Rudeln eine grol3ere Bereitschaft bestand, sich in die gegebene Rangordnung aktiv
einzufgen und die Rangordnung zu bestétigen.

In der Untersuchung zu den Kontaktaufnahmen wurde festgestellt, dass in manchen Rudeln
(Cuon in Duisburg, Lycaon in Dortmund 8/1997, Lycaon in Mnchen, C. lupus in Osnabrtick
10/1997) die dominanten Tiere haufiger Kontakt zu den unterlegenen aufnahmen als die
unterlegenen zu den dominanten und bei Speothos in Mulhouse, Cuon in Dortmund 1997 und
C.lupus in Klein-Auheim umgekehrt die unterlegenen Tiere haufiger Kontakt zu den
dominanten eingingen (vgl. Kap. 3.3.3.3.2.).

Es se an dieser Stelle noch einmal betont, dass es bei den Initiativen zu rangrelevanten
Interaktionen und den K ontaktaufnahmen zwischen dominanten und unterlegenen Tieren eine
gewisse Gemeinsamkeit gibt, z. B. wenn ein Tier zum Lecken der Schnauze bei einer aktiven
Unterwerfung zum anderen Kontakt aufnimmt. Die Initiativen zu rangrel evanten Interaktionen
und die Kontaktaufnahmen allgemein sind aber nicht dasselbe, denn Kontakt und N&he kann
auch in ener Vielzahl von neutralen Situationen eingegangen werden, z.B. beim
Beschnuppern oder beim Nebeneinander-Trinken am Wassertrog. Andererseits nehmen Tiere
in rangrelevanten Interaktionen nicht immer Kontakt und manchmal nicht einmal Nahe
zueinander auf, z. B. wenn ein Tier einem anderen auf grofRRere Entfernung ausweicht.
Tatsachlich betrégt fir alle Rudel gemeinsam der durchschnittliche Anteil der rangrelevanten
Kontaktaufnahmen von den gesamten Kontaktaufnahmen nur 17,6 % (Minimum: 1,9%,
Maximum: 45%) (vgl. Kap. 3.3.3.2.). Rangrelevante Kontaktaufnahmen sind daher eher
selten. Trotz dieser Einschrénkungen ist bel den verschiedenen Rudeln der durchschnittliche
prozentuale Anteil an manifestierender Dominanz (vgl. Tab. 14, Kap. 3.2.3.5.) mit dem
durchschnittlichen Anteil der Kontaktaufnahmen des dominanten Tieres (vgl. Abb. 36,
Kap. 3.3.3.3.2)) positiv korreliert (Spearmans Korrelationskoeffizient: rho = 0,79, p < 0,05).

In einem né&chsten Untersuchungsschritt wurde der Einflul der Alpha-Position auf die
K ontaktaufnahmen untersucht. In den Rudeln Speothos in Mulhouse, Cuon in Dortmund 1997
und C.lupus in Klein-Auheim hatten beide Alpha-Tiere den geringsten Anteil an den
Kontaktaufnahmen, in den anderen Rudeln dagegen nicht (vgl. Tab. 15, Kap. 3.3.3.3.1.).
Dieses Ergebnis steht in Zusammenhang mit dem vorherigen: In Rudeln, in denen die
dominanten Tiere nur einen geringen Antell an den Kontaktaufnahmen haben, haben die
beiden AlphaTiere as die hoéchstrangigen Individuen auch den geringsten Anteill an den
Kontaktaufnahmen. Daraus folgt, dass in bestimmten Rudeln die dominanten Tiere nicht nur
zu

* War der durchschnittliche Anteil der selbstinitiierten Unterwerfung (SU) kleiner als der Anteil der
manifestierenden Dominanz (MD), und gleichzeitig SU plus Standardabweichung groRer als MD, wurden SU
und MD als etwa gleichhaufig definiert.
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einem geringeren Anteil rangrelevante Interaktionen initiieren, sondern auch insgesamt einen
geringeren Anteil an den Kontaktaufnahmen haben.

Schliefdich wurde noch festgestellt, dass nur in wenigen Rudeln (Speothos in Mulhouse, Cuon
in Dortmund 1996 und 1997, sowie C. lupus in Klein-Auheim) auch die Nicht-Alpha-Tiere
markierten (vgl. Kap. 3.5.3.4.).

Tab. 52 zeigt, dass die Rudel Cuon in Dortmund 1997, Speothos in Mulhouse und C. lupusin
Klein-Auheim sich in bestimmten Merkmalen gleichen und sich deutlich von den anderen
Rudeln unterscheiden. Da bei Lycaon in Dortmund 1996, Cuon in Dortmund 1996 und
C. lupus in Osnabriick 4/1997 nicht alle Daten erhoben wurden, kénnen diese Rudel alerdings
nicht in vollem Umfang mit den anderen verglichen werden.

Fur die Untersuchung moglicher Ursachen der artiibergreifenden Gemeinsamkeiten sind im
unteren Teil von Tab. 52 weitere Rudelmerkmale dargestellt. Ein Vergleich der Rudel anhand
dieser Merkmale bietet aber keinen Hinweis auf eine Erkléarung der oben dargestellten
Gemeinsamkeit zwischen den drei Rudeln Cuon in Dortmund 1997, Speothos in Mulhouse
und C. lupus in Klein-Auheim. Weder die Rudel- oder Gehegegrofie, noch die Anzahl der
Weibchen im Rudel, das Vorhandsein von Jungtieren oder die Beobachtung wahrend der
Paarungszeit deuten auf eine Gemeinsamkeit der drei Rudel hin, die sie von den anderen
Rudeln unterscheiden konnte. Ahnliches gilt fir die tbrigen Merkmale in Tab. 52 unten:
Sowohl die Haufigkeit deutlicher Rangunterschiede im Vergleich zu einfachen
Rangunterschieden als auch die durchschnittliche Haufigkeit der rangrelevanten Interaktionen
berticksichtigen nicht die Richtung der Interaktionen und passen daher auch nicht in das
Verteilungsmuster von manifestierender Dominanz und selbstinitiierter Unterwerfung. In der
Untersuchung zu den Distanzen wurde festgestellt, dass die Alpha-Tiere in einigen Rudeln
eine besondere Zentralposition einnahmen, aber auch dieses Merkma kommt in einer
Vielzahl von Rudeln vor und unterscheidet nicht die drei genannten Rudel von den anderen.
Die Gemeinsamkeiten der drei erwadhnten Rudel scheinen sich auf den Bereich des
Sozialverhadtens zu beschrénken, und zwar insbesondere das Verhdltnis der
Kontaktaufnahmen zueinander sowie die Initiativen zu rangrelevanten Interaktionen zu
betreffen. Welche urséchlichen Faktoren dafir von Bedeutung sein konnten, soll im
Folgenden diskutiert werden.

4.1.3. Strategien der Rudelfiihrung

4.1.3.1. Reziprozitat in der Aufrechterhaltung des Dominanzver haltnisses

Die Verhaltenskategorien der selbstinitiierten Unterwerfung und der manifestierenden
Dominanz stehen in gewissem Zusammenhang mit der von SCHENKEL (1948) beschriebenen
aktiven und passiven Unterwerfung. Die in der vorliegenden Arbeit beschriebene
selbstinitiierte Unterwerfung und die manifestierende Dominanz sind aber weiter gefasste
Kategorien, die aufer der aktiven bzw. der passiven Unterwerfung noch andere
Verhaltensweisen beinhalten. Die aktive Unterwerfung ist die wichtigste Verhaltensweise der
selbstinitiierten Unterwerfung. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden aber auch
Einzelelemente der aktiven Unterwerfung, wie z. B. Anndherung in geduckter Kdrperhaltung,
entsprechend gewertet, ohne dass die vollstandige aktive Unterwerfung durchlaufen worden
ist. Die Kategorie der manifestierenden Dominanz enthélt auf3er der passiven Unterwerfung
noch mehrere andere Verhaltensweisen, wie z. B. Imponieren, Vertreiben oder Verjagen.

Selbgtinitiierte Unterwerfung und manifestierende Dominanz hangen, ebenso wie es
SCHENKEL (1948) fur die aktive und passive Unterwerfung beschreibt, vom Verhalten beider
Partner ab. Unterwerfung im Gegensatz zu Flucht kann sich nur dann entwickeln, wenn das
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dominante Individuum eine gewisse Toleranz gegentiber den unterlegenen zeigt und nicht bei
dessen Annéherung sofort aggressiv reagiert. Toleranz muf3 zumindest so oft vom dominanten
Tier gezeigt werden, dass die Erwartung des Unterlegenen darauf nicht zerstort wird
(SCHENKEL 1967). Hier wird deutlich, dass die Beziehung eines Individuums zu seinen
sozialen Partnern reziprok beeinflusst ist (FRANCIS 1988). Zeigt sich ein unterlegenes Tier
unterwirfig, ist das dominante Tier bestéatigt und kann auf Aggressionen verzichten, was
wiederum die Mdéglichkeit der Unterwerfung des unterlegenen Tieres begunstigt. (Dass es
auch einen gewissen Expansionsdrang untergeordneter Tiere geben kann, sei an dieser Stelle
vernachlassigt. Eine ausfuhrliche Diskussion dazu findet sich in Kap. 3.2.4.)

Interessant ist, dass auch das Verhdltnis der Kontaktaufnahmen mit dem Verhdtnis von
selbstinitiierter Unterwerfung und manifestierender Dominanz in Zusammenhang steht. Bel
allen Kontaktaufnahmen, wie z. B. auch beim Beschnuppern oder neutraler Kontaktaufnahme,
muf3 die Individualdistanz zum Partner unterschritten werden. Unter neutralen Bedingungen
ist es alen Rudelmitgliedern gegenseitig erlaubt, sich zu beschnuppern (C. lupus: ZIMEN
1971:47) Es ist aber wahrscheinlich, dass sich rangtiefere Tiere nur trauen, die
Individualdistanz des Ranghtheren zu unterschreiten, wenn sie dabei nicht angegriffen
werden, sondern mit einer Duldung bzw. Toleranz rechnen kénnen.

In alen untersuchten Rudeln, au3er bei Lycaon in Dortmund 1996, konnte eine Rangordnung
festgestellt werden. Die drei Rudel Cuon in Dortmund 1997, Speothos in Mulhouse und
C. lupus in Klein-Auheim zeichneten sich daher nicht durch einen gleichberechtigten Status
aller Rudelmitglieder aus. Auch handelte es sich sicher nicht um eine schwache Alpha-
Position, denn das Besondere dieser Rudel war ja gerade, dass sich die unterlegenen Tiere
haufig unterwarfen und damit die Anerkennung des Dominanzverhaltnisses signalisierten.
Auch die Stabilitét der Rangordnungen scheint nicht mit den beobachteten Gemeinsamkeiten,
wie dem geringen Anteil an manifestierender Dominanz und dem geringeren Anteil der
Kontaktaufnahmen der dominanten Tiere in Zusammenhang zu stehen. Die Stabilitét einer
Rangordnung lief3e sich an der Haufigkeit des Wechsels von Rangpositionen messen. Dazu
muten Rudel UOber sehr lange Zeitrdume beobachtet werden, was im Rahmen der
vorliegenden Arbeit nicht durchfiihrbar war. Als kurzfristiges Mal3 fur Stabilitét wurde in der
vorliegenden Untersuchung der prozentuae Anteil von Herausforderungen an den
rangrelevanten Interaktionen gewahlt. Ein hohes Mal3 an Herausforderungen kann in einem
Ernstkampf minden und einen Rangordnungswechsel herbei fuhren (vgl. ZIMEN 1971:173ff).
Wenn nun die Stabilitét der Rangordnung einen Einfluld auf die Initiativen zu rangrelevanten
Auseinandersetzung hat, mifte der prozentuae Anteil der Herausforderungen mit dem
prozentualen Anteil an manifestierender Dominanz korrelieren. Es wére einerseits vorstellbar,
dass der Anteil der manifestierenden Dominanz um so héher ist, je hoher auch der Anteil der
Herausforderungen ist, es ware aber auch vorstellbar, dass bel einem hohen Anteill an
manifestierender Dominanz jegliche Herausforderungen im Ansatz unterdrickt werden.
Tatsachlich besteht aber zwischen beiden Anteillen weder eine positive noch eine negative
Korrelation (Spearmans Korrelationskoeffizient rho=-0,05, Rudelanzahl N =11, nicht
statistisch signifikant, Daten aus Tab. 14, Kap. 3.2.3.5.). Es kann daher gefolgert werden, dass
die Stabilitdt der Rangordnungen keine Erklarung fur die beobachteten Gemeinsamkeiten der
drel Rudel liefert.

Die unterlegenen Tiere der drei Rudel bestétigten von sich aus die Rangordnung haufiger,
wéhrend in den anderen Rudeln das Dominanzverhdtnis eher durch ,Druck von oben®
fortwahrend gefestigt wurde. Die Gemeinsamkeit der drei Rudel liegt daher in der Art der
Aufrechterhaltung der Dominanzverhaltnisse.

Davon ausgehend, dass die Rangordnung und die Position der Alpha-Tiere in den drei Rudeln
von alen anerkannt waren, ist es besonders interessant, dass in diesen Rudeln auch Nicht-
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Alpha-Tiere mit Harn markierten. Bei Cuon in Dortmund und C. lupus in Klein-Auheim
markierten die Alpha-Tiere deutlich haufiger als die Nicht-AlphaTiere, weshab die
Rangposition der AlphaTiere auch im Markierverhaten erkenntlich war. Bei Speothos
dagegen markierten ale Rudelmitglieder unabhangig von ihrer Stellung in der Rangordnung
gleichermal3en. Dieses Verhalten ist moglicherweise nicht wie bel den anderen Arten ein
Zeichen der Rangdemonstration, sondern eine Anpassung zur Wohngebietsmarkierung. Eine
ausfuhrliche Diskussion dazu findet sich in Kap. 3.5.4.

4.1.3.2. Despotische und tolerante Rudelfiihrung

Die Art der Aufrechterhaltung der Dominanzverhaltnisse innerhalb eines Canidenrudels wird
in der vorliegenden Arbeit als Rudelfiihrung bezeichnet. In Anlehnung an DE WAALS (1989)
Untersuchung an Primaten werden dabei zwei verschiedene Strategien unterschieden. Bei der
»despotischen” Rudelfiihrung werden durch relativ hdufige rangrelevante Interaktionen der
dominanten Tiere die Rangverhaltnisse aufrecht erhalten. Bei der ,toleranten” Rudelfiihrung
sind die unterlegenen Tiere , vertrauensvoll* und , entspannt” (DE WAAL 1989) und ordnen
sich von sich heraus unter.

Die Rudelfihrung bei Cuon in Dortmund 1997, Speothos in Mulhouse und C. lupus in Klein-
Auheim kann als tolerante Rudelfiihrung bezeichnet werden, die der Gbrigen Rudel dagegen
als despotische Rudelfuhrung. Die Begriffe der toleranten und despotischen Rudelfiihrung
kennzeichnen zwei extreme Moglichkeiten von Sozia strukturen, die sich aber wahrscheinlich
nicht exakt gegeneinander abgrenzen lassen, da es auch bei den zugrundeliegenden
Merkmalen, wie dem Verhdltnis von selbstinitiierter Unterwerfung und manifestierender
Dominanz sowie dem Verhdtnis der Kontaktaufnahmen zwischen unterlegenen und
dominanten Tieren flieRende Ubergange gibt. Es wird daher davon ausgegangen, dass sowohl
der despotischen als auch der toleranten Rudelfiihrung stabile Rangordnungen zugrundeliegen
und dass es sich, wie bereits beschrieben, vielmehr um verschiedene Strategien handelt, um
die bestehende Rangordnung aufrecht zu erhalten. Ob es sich dabei eher um eine
aggressionsvermeidende Strategie der rangtieferen Tiere handelt oder um eine Strategie der
Toleranz seitens der ranghdchsten Tiere, kann anhand des bisherigen Kenntnissstandes nicht
beurteilt werden.

4.1.4. Die Typen der Rudefuhrung als wichtige Merkmale zur
Beschreibung von Sozialstrukturen

Die Typen der Rudelfihrung sollten bel der Beschreibung des Soziaverhaltens einer Art
unbedingt berticksichtigt werden. Durch die Variabilitdt in der Rudelfihrung kann bei
Beobachtung nur eines Rudels mdglicherweise der vorliegende Rudelfuhrungstyp fir das
normale Verhalten der Art gehalten werden.

Anhand jahrelanger Beobachtungen freilebender Walfe auf Ellesmere Island beschreibt MECH
(1999), dass die soziaen Interaktionen zwischen Wolfen im Freiland viel ruhiger und
friedlicher seien, als es fur Wodlfe in Gefangenschaft beschrieben wurde. Tatséchlich
beobachtete er mehr aktive Unterwerfungen als passive. Daraus folgert er, dass es bei Walfen
natUrlicherweise keine strenge, erzwungene Dominanzhierarchie gibt, und dass die bisher fr
Wolfe beschriebenen Rangordnungen sich nur unter den unnatirlichen Haltungsbedingungen
in Gefangenschaft ausbilden. Da MecH (1999) aber nur ein Rudel auf Ellesmere Island
beobachtete und das auch nur wéhrend des Sommers, in dem bekanntermallen die
Rangauseinandersetzungen seltener sind (z. B. ZIMEN 1971:195ff, 1976), bleibt es fraglich,
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inwieweit MECHs Folgerungen zu generalisieren sind. Es wére durchaus maéglich, dass es sich
bei dem von ihm beobachteten Rudel zufdllig um ein Rudel mit besonders , toleranter”
Flhrung gehandelt hat.

In den von ALTMANN (1987) beobachteten Wolfsrudeln, die sich sehr in ihren soziaden
Strukturen unterschieden, wurde das soziale Klimaim Rudel in erster Linie durch Verhalten
und Temperament des Alpha-Weibchens bestimmt. Zur Kléarung der Fragen, inwieweit die
Rudelfuhrung eher durch das Alpha-Weibchen oder den Alpha-Ruden bestimmt wird, und ob
es noch andere Merkmale gibt, die mit unterschiedlichen RudelfUhrungstypen in
Zusammenhang stehen, mussten noch welitere vergleichende Untersuchungen an mehreren
Rudel einer Art durchgefthrt werden.

Bel Lycaon in Dortmund 1996 wurden keine Daten zu den Kontaktaufnahmen und zum
Harnen erhoben. Das Vorkommen von haufiger selbstinitiierter Unterwerfung deutet aber
darauf hin, dass auch bei Lycaon eine tolerante Rudelfiihrung vorkommen kann. Ob es auch
bei Speothos eine despotische Rudelfuhrung gibt, muld bis zur Untersuchung weiterer
Waldhundrudel offen bleiben. Ob es sich bel den Typen der Rudelfuhrung also wirklich um
artunabhangige, bei alen rudellebenden Caniden auftretende Sozialstrukturen handelt, kann
erst nach Untersuchung einer gréfBeren Anzahl von Rudeln aller vier Arten entschieden
werden.

Die in der vorliegenden Arbeit entwickelten Typen der Rudelfihrung kénnten eine der
grundlegenden Strukturen seien, die MORAN (1987) vermutet und die im Zusammenhang mit
der Flexibilitét im Sozialverhalten stehen. Das Verhdltnis von manifestierender Dominanz
und selbstinitiierter Unterwerfung ist leicht erfassbar und ermdglicht, wie es MORAN (1987)
fordert, eine gute Vergleichbarkeit verschiedener Rudel, Arten oder sogar von Freiland- und
Zoobeobachtungen.
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4.2. Rudelleben

Wie bereits im Methodenteil (Kap. 2.1.) dargelegt wurde, konnen bestimmte Aspekte des
Verhaltens rudellebender Arten, wie Rudelbildung und Jagd, anhand von Beobachtungen in
zoologischen Gérten kaum untersucht werden. In diesem Kapitel sollen nun die im Rahmen
der vorliegenden Arbeit nicht untersuchten Aspekte des Rudellebens anhand von
Literaturdaten diskutiert werden. Dabei soll insbesondere ein Bild von der Evolution des
Rudellebens entworfen werden, das wiederum Rickschlisse auf die verwandtschaftlichen
Beziehungen der untersuchten Arten erlaubt.

4.2.1. Zur Rekonstruktion der Evolution des Rudellebens

“Die Rekonstruktion der Evolution hochentwickelter Sozialstrukturen ist eine diffizile
Aufgabe. Es kommt einerseits darauf an, alle nur denkbaren Selektionsdriicke aufzusptiren
und in ihren gleichgerichteten und entgegengesetzten Wirkungen abzuschétzen und
andererseits den stammesgeschichtlichen Hintergrund zu berlicksichtigen, vor dem sich die
evolutiven Anpassungsprozesse abgespielt haben.” (FRANCK 1985, S. 174)

Zur Klérung der Frage, ob das Rudelleben eine Synapomorphie, also ein gemeinsam
weiterentwickeltes Merkmal aler vier untersuchten Canidenarten oder wenigstens zwischen
einigen von ihnen ist, muss untersucht werden, ob und inwieweit die Rudelbildung als
Anpassung an ahnliche Lebensbedingungen in Konvergenz entstanden sein konnte und
wel che Préadispositionen innerhalb der Canidae Rudel bildung ermoglichten.

Rudel wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit dadurch definiert, dass nicht nur mehrere
Tiere zusammen leben, sondern auch die Jungen eines Paares von alen Mitgliedern
gemeinsam aufgezogen werden, und dass die Rudelmitglieder gemeinsam jagen und dadurch
grof3ere Beutetiere reif3en konnen, as dies allein moglich wére.

In diesem Kapitel soll diskutiert werden, inwieweit sich in Bezug auf die Bildung grof3erer
Gruppen, das Fortpflanzungsmonopol der Alpha-Tiere, die gemeinsame Jungenaufzucht mit
Helfern und die gemeinsame Jagd Synapomorphien zwischen den vier rudellebenden Arten
feststellen lassen. Zu jedem dieser Untersuchungspunkte werden zundchst die
Gemeinsamkeiten der rudellebenden Arten beschrieben, diese mit den solitdr oder paarweise
lebenden Canidenarten (oder anderen Tierarten) verglichen und anschliel3end Modelle
diskutiert, wie und unter welchen Bedingungen in der Evolution der Ubergang von der
solitéren oder paarweisen Lebensweise zur Rudel bildung moglich gewesen sein konnte.

Bel der Diskussion der Evolutionsmodelle ist zu beachten, dass die momentanen Vorteile des
Gruppenlebens nicht unbedingt die gleichen sind, die urspriinglich zum Gruppenleben fihrten
(MACDONALD 1983, EMLEN 1994). Arten, die urspriinglich 6kologische Nischen besetzten, in
denen die Bildung von Gruppen von Vorteill war, konnten mdglicherweise schnell ihre
Nischen ausweiten und weitere Vorteile des Gruppenlebens nutzen, was wiederum den
Selektionsdruck auf ihre soziale Organisation modifizierte (MACDONALD 1983, FRANCK
1985:133, MCNAMARA 1990, EMLEN 1994). Es soll daher im Folgenden zunachst diskutiert
werden, unter welchen 6kologischen Bedingungen Caniden von der solitéren oder paarweisen
Lebensweise zum Rudelleben Ubergegangen sind. Daran anschlief3end wird in Kap. 4.2.5.
diskutiert, welche momentanen Vorteile das Rudelleben den vier untersuchten Arten bietet
und welche Unterschiede sich dabei ergeben. Eine zusammenfassende Ubersicht uiber
wichtige Gemeinsamkeiten und Unterschiede bietet Tab. 53 in Kap. 4.2.5.
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4.2.2. DasLeben in Gruppen innerhalb eines Wohngebiets
4.2.2.1. Rudellebende und nicht-rudellebende Arten

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wird nicht zwischen Territorien, die aktiv verteidigt und
exklusiv genutzt werden, und Streifgebieten unterschieden, die nicht verteidigt werden, in
denen Begegnungen mit fremden Artgenossen eher passiv vermieden werden und die
wesentlich grofer sein sowie sich tberlappen konnen (IMMELMANN & BEER 1989). Es soll
daher im Folgenden nur ,, Wohngebiet* als Ubergeordneter Begriff verwendet werden.

C. lupus, Cuon und Lycaon bewohnen im Freiland feste Wohngebiete, die sie durch
Markieren mit Harn oder Kot, bei C. lupus auch durch Heulen, oder durch sehr seltene direkte
aggressive Auseinandersetzungen gegen fremde Artgenossen verteidigen (z. B. C. lupus:
MEecH 1970:103ff, PETERS & MECH 1975, Cuon: VENKATARAMAN etal. 1995, Lycaon:
FRAME eta. 1979) (Tab.53). Von Speothos gibt es dazu keine Informationen aus dem
natUrlichen Lebensraum. Da die Tiere aber ein sehr ausgeprégtes Markierverhalten zeigen
(vgl. Kap. 3.5.3.4. und 3.5.4.), ist anzunehmen, dass auch sie ein festes Wohngebiet besitzen.

Bel den nicht-rudellebenden Caniden muss zwischen Uberwiegend solitér und Uberwiegend
paarweise lebenden Arten unterschieden werden, wobei es zwischen beiden Lebensweisen
Ubergange gibt. Caniden sind im Allgemeinen monogam, was bedeutet, dass sich ein
bestimmtes Méannchen und ein bestimmtes Weibchen nur jeweils miteinander paaren
(KLEIMAN 1977). Der Begriff Monogamie lasst aber keine Aussage Uber die Haufigkeit
sozialer oder sexueller Interaktionen zwischen den Geschlechtern zu (KLEIMAN 1977).
Individuen der solitér lebenden Arten halten sich Uberwiegend alleine auf, teilen sich aber ihr
Wohngebiet mit einem Geschlechtspartner, mit dem sie aulRerhalb der Paarungszeit und der
Zeit der Jungenaufzucht nur selten zusammentreffen (Alopex: HERSTEINSSON & MACDONALD
1982, Chrysocyon: DIETZ 1984, V. vulpes. ZIMEN 1988c, GINSBERG & MACDONALD 1990,
Vulpes rueppelli: LARIVIERE & SEDDON 2001, Vulpes cana: GEFFEN 1994, Urocyon: TRAPP &
HALLBERG 1975, FRITZELL & HAROLDSON 1982). Durch das gemeinsame Bewohnen eines
Wohngebietes zeigen sie Toleranz gegentiber ihrem Geschlechtspartner.

Die Individuen der Uberwiegend paarweise Iebenden Arten haben das ganze Jahr hindurch
eine enge Beziehung zueinander, indem sie z. B. ihre téglichen Ruhephasen zusammen
verbringen, auch wenn sie einzeln auf Nahrungssuche gehen (Vulpes macrotis: WHITE et al.
2000, Vulpes chama: BESTER 1982 nach GINSBERG & MACDONALD 1990), oder sie ruhen
gemeinsam und durchstreifen ihr Wohngebiet gemeinsam auf der Suche nach Nahrung
(Cerdocyon: BRADY 1979, Nyctereutes. KAUHALA et al. 1993, Otocyon: LAMPRECHT 1979,
NEL & BESTER 1983).

Von einzelnen Formen ist bekannt, dass in manchen Populationen auch mehrere Adulte
zusammenleben, wobei es sich mdglicherweise um nicht abgewanderte Jungtiere handelt, die
im elterlichen Wohngebiet verblieben sind (Canis spp.: MOEHLMAN 1979, 1986, 1989,
BEKOFF & WELLS 1982, V.wvulpes. HERSTEINSSON & MACDONALD 1982, Alopex:
HERSTEINSSON & MACDONALD 1982). Besonders ausgepragt ist dies bei Canis simensis, bei
dem in glnstigen Habitaten Gruppen aus drei bis zwolf adulten Tiern zusammen leben, die ein
gemeinsames Wohngebiet verteidigen und zusammen ruhen, aber im Gegensatz zu den echten
rudellebenden Arten einzeln auf Nahrungssuche gehen (SILLERO-ZUBIRI & GOTTELLI 1994).
Da bei vidlen Canidenarten das Zusammenleben mehrerer Adulter wenigstens gelegentlich
vorkommt, gibt es zwischen rudellebenden und nicht-rudellebenden Arten flief3ende
Ubergange und eine exakte Trennung von Arten in rudellebende und nicht-rudellebende nur
anhand der Gruppengrof3e ist nicht méglich.
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4.2.2.2. Modédlle zur Evolution des L ebensin Gruppen

Da dle rezenten Canidenarten in der Regel monogam sind und eine mehr oder weniger feste
Beziehung zwischen den Geschlechtspartnern besteht, kann vermutet werden, dass auch viele
frihere Canidenarten monogam waren. Aber wie kam es im Verlauf der Evolution von der
paarweisen Lebensweise zur Gruppenbildung? Um dieser Frage naher zu kommen, soll
zunéchst dargestellt werden, wie Ressourcen innerhalb eines Wohngebiets verteilt sein
koénnen. Daran anschlief3end wird diskutiert, unter welchen Bedingungen es vorteilhaft fur
Jungtiereist, im Wohngebiet ihrer Eltern zu verbleiben.

Innerhalb eines Wohngebiets kénnen lebensnotwendige Ressourcen, wie z. B. Nahrung,
Wasser oder Wurfhéhlen réumlich oder zeitlich, beispielweise von Jahr zu Jahr oder
Jahreszeit zu Jahreszeit, sehr unterschiedlich vertellt sein (MACDONALD 1983). Beispiele
unregelmaldig verteilter Nahrungsressourcen von Saugetieren sind kurzfristig an die
Bodenoberflache kommende Termiten fir Insektenfresser (LAMPRECHT 1979), grolde
Saugetierkadaver fur Aasfresser (MiLLs 1982), schieffendes Gras nach Regenschauern in
Trockensavannen fir Herbivoren (JARMAN 1974) oder fruchttragende Baume im Tropischen
Regenwald fur Fruchtfresser (CLUTTON-BROCK 1974). Ein Wohngebiet muss daher
mindestens so grol3 sein, dass es zu jedem beliebigen Zeitpunkt, auch unter zeitwelilig
schlechten Bedingungen, einen zuverlassigen Lebensunterhalt gewahrleistet (BRADBURY &
VEHRENCAMP 1976, MACDONALD 1983). Ein solch grof3es Wohngebiet kann unter Umstanden
auch mehr als nur zwei Individuen tragen (MACDONALD 1983). LAMPRECHT (1979) beschreibt
am termitenfressenden Loffelhund Otocyon ein Beispiel, in dem eine Nahrungsquelle nicht
durch Konsum von mehreren Konkurrenten erschopft wird, sondern durch den Faktor Zeit. So
flichten Termiten schneller in ihre unterirdischenen Gange als ein Loffelhund sie auffressen
konnte. Weitere, gleichzeitig fressende Loffelhunde sind daher keine Konkurrenten zum
ersten Tier, da die von ihnen gefressenen Termiten ohnehin geflichtet waren (LAMPRECHT
1979). Ein Zusammenleben mehrerer Tiere und das gemeinsame Nutzen einer Nahrungsquelle
ist daher in dieser Hinsicht kein Nachteil.

Die von MiLLS (1982, 1984, 1989) untersuchten Braunen Hyanen (Hyaena brunnea) sind ein
Beispiel dafir, dass qualitativ bessere Nahrungsguellen grof3ere Individuengruppen erlauben,
wohingegen die Wohngebietsgrof3e trotz der besseren Nahrungsguellen nicht sinken darf.
Braune Hyanen leben in Gruppen von durchschnittlich drei bis vier Individuen, streifen aber
einzeln auf der Suche nach kleineren Wirbeltieren, Knochen oder Friichten innerhab ihres
Wohngebiets umher. In Dlrregebieten werden oOfter sehr grof3e Saugetierkadaver gefunden.
An diesen kénnen mehrere Individuen fressen und die Gruppen sind grof3er (bis neun
Individuen). Die GrofRe des Wohngebietes hangt aber nicht mit der Qualitét der Nahrung
zusammen, sondern mit der rédumlich geklumpten Verteilung méglicher Nahrung, und somit
der Wahrscheinlichkeit, diese innerhalb des eigenen Wohngebiets vorzufinden (MiLLS 1982).
D. h. obwohl haufigere Funde groRRerer Kadaver fir zwe Individuen en groferes
Nahrungsangebot darstellen, darf ihr Wohngebiet nicht kleiner sein, da in einem kleinen
Wohngebiet zeitweise zufdllig gar keine grofRen Kadaver zu finden sein konnten. Es ist
dagegen kein Nachtelil, die Uberschiissige Nahrung mit anderen Individuen zu teilen, wodurch
es zu einer Optimierung der Raumnutzung kommt.

Auch das Verhaten von Beutetieren in Wechselwirkung mit Prédatoren kann unter
Umsténden zu einer Gruppenbildung von Préadatoren fuhren. Pradatoren gehen dorthin, wo
eine groRRere Beutedichte vorhanden ist (LIMA 2002). Beispielsweise konnten PosziG &
THEBERGE (2000) in Ontario zeigen, dass Wolfsrudel im Winter zeitweilig ihre
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Hauptwohngebiete verlassen und in Gebiete ziehen, in denen sich zu dieser Jahreszeit
aufgrund der niedrigeren Schneedecke besonders viele Weil3wedelhirsche aufhalten. Von
potenziellen Beutetieren ist zu erwarten, dass sie Gebiete mit hoéherer Prédatorendichte
meiden oder abwandern (LIMA 2002), sofern dies andere 6kologische Faktoren zulassen (was
z. B. in dem von PosziG & THEBERGE (2000) untersuchten Gebiet nicht moglich war) oder
aber ihre Wachsamkeit so steigern, dass zuklnftige Jagden erschwert wirden
(VENKATARAMAN et a. 1995, BROWN et al. 1999). Pradatoren sollten daher ihre Jagdziige
Uber moglichst viele Gebiete verteilen, damit die Beute langanhaltend einfacher zu erbeuten
bleibt (LimA 2002).

Tatsachlich zieht Lycaon, auRer wenn das Rudel durch Welpen an eine Wurfhohle
ortsgebunden ist, nomadisch durch sein Wohngebiet und jagt und ruht taglich woanders (z. B.
KRUUK & TURNER 1967, FULLER & Kat 1990, FULLER et a. 1992, BURROWS 1995, ANDREKA
eta. 1999). Auch von C.lupus ist bekannt, dass die Rudel unregelméidig durch ihr
Wohngebiet wandern und sich nur jeweils einige Tage in einem Teil ihres Wohngebiets
aufhalten (MecH 1970:318, 1974, PIMLOTT 1975, PETERS 1979). Und VENKATARAMAN et a.
(1995) stellten an einem Cuon-Rudel fest, dass es innerhalb seines Wohngebiets mehrere
verschiedene kleinere Jagdgebiete hatte, in denen sich das Rudel jeweils fr durchschnittlich
zwei bisdrei Tage aufhielt.

Fur eine solche Jagdstrategie braucht ein Jager ein grof3es Wohngebiet mit mehreren
verschiedenen Jagdgebieten (VENKATARAMAN eta. 1995). Be enem reichen
Nahrungsangebot durch grofRere Beutetierherden oder grof3ere Beuteindividuen konnte das
Nahrungsangebot von mehreren Prédatorenindividuen genutzt werden. Allerdings dirften die
Prédatoren nicht das grof3e Wohngebiet unter sich aufteilen, da sonst zu haufig an den selben
Stellen ggjagt werden wirde. Um die Beutetiere seltener aufzuschrecken und ihre
Wachsamkeit nicht unnétig zu steigern, ist es daher ginstiger, wenn eine Gruppe von
Prédatoren gemeinsam im selben Gebiet oder sogar simultan mehrere Beutetiere aus der
gleichen Herde jagt und die Gegend dann wieder flr einige Zeit verl8sst.

Die Bedingungen, unter denen das Wohngebiet eines Paares noch zusétzlichen Individuen
Uberlebensmoglichkeiten bietet, konnen je Art, Population oder Zeit sehr unterschiedlich sein.
Entsprechend gibt es sehr unterschiedliche Kosten-Nutzen-Rechnungen, die auf die Toleranz
des urspinglich residierenden Paares gegeniber weiteren adulten Artgenossen wirken
(MACDONALD 1983). Die Kosten fur das residierende Paar liegen vor alem im Teilen der
Nahrung (MACDONALD 1983). Ist alerdings geniigend Nahrung da oder entsteht durch die
zusétzlichen Tiere keine Nahrungskonkurrenz, wie in den oben geschilderten Beispielen,
entstehen hier kaum Kosten (MACDONALD 1983).

Fur erwachsen gewordene Nachkommen ist Verbleiben im elterlichen Wohngebiete sicherer,
da Abwandern mit einem erhohten Mortalitétsrisko verbunden ist (WASER 1996).
Nachkommen koénnen aulRerdem zum Verbleiben genétigt werden, wenn keine anderen freien
Wohngebiete zu Verfigung stehen, in denen sie sich ansiedeln kdnnten, um eigenen
Nachwuchs grof3zuziehen (MACDONALD 1983, LINDSTROM 1986). Je nach Umstanden kénnen
sie zundchst abwarten, bis andere Wohngebiete frei werden oder bis sie nach dem Tod des
gleichgeschlechtlichen Elternteiles das heimatliche Wohngebiet Gibernehmen kénnen (EMLEN
1994). Bel bestehender Verwandtschaft, wie es bei nicht abwandernden Jungtieren oder
verbleibenden Geschwistern gegeben ist, profitiert auch das residierende Paar, da es seine
eigenen Verwandten sind, die einen Nutzen tragen, und somit auch die genetische
Gesamitfitness des residierenden Paares erhoht ist (MACDONALD 1983, LINDSTROM 1986).
Dieses Verbleiben im elterlichen Wohngebiet hat noch nichts oder nur wenig mit sozialem
Verhalten an sich zu tun, sondern resultiert zunéchst in mehr oder weniger strukturlosen
sogenannten “raumlichen Gruppen” (MACDONALD 1983). Haben sich aber erstma diese
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raumlichen Gruppen gebildet, tut sich eine Vielzahl weiterer Vorteile auf, die sowohl dem
residierenden Paar as auch den zusétzlichen Individuen Nutzen bringen kdnnen. Diese
Vorteile kdbnnen im Bereich der gemeinsamen Verteidigung des Wohngebiets gegentiber
Fremden, im Schutz vor Pradatoren durch erhohte Wachsamkeit bzw. gemeinsame
Verteidigung, in der gemeinsamen Jungenaufzucht oder im sozialen Lernen liegen.
Desweiteren wére die Jagd auf gréfiere Beutetiere oder die Verteidigung des Risses gegentiber
fremden Nahrungskonkurrenten méglich (MACDONALD 1983). Hat sich Gruppenleben erst
einmal etabliert, scheint es eine evolutionsstabile Strategie zu sein (LINDSTROM 1986).
Innerhalb der Caniden scheint es durch ihre breiten 6kologischen Nischen eine gute
Prédisposition zur Bildung von raumlichen Gruppen zu geben. Bei den verschiedensten
typischerweise solitér oder paarwelise lebenden Canidenarten finden sich zahlreiche Beispiele
von Populationen oder individuellen Gruppen, bel denen die Jungtiere nach Einsetzen der
Geschlechtsreife nicht abwandern, sondern noch ein (oder mehrere) Fortpflanzungsperioden
bei ihren Eltern verbleiben (MOEHLMAN 1989, Alopex: HERSTEINSSON & MACDONALD 1982,
V. vulpes: MACDONALD 1979b, Otocyon: PAuw 2000, Canis aureus. MACDONALD 19793,
MOEHLMAN 1986, 1989, C. latrans: BEKOFF & WELLS 1982, C. mesomelas. MOEHLMAN
1979, 1986) oder mehrere Adulte zusammenleben (C. simensis. SILLERO-ZUBIRI & GOTTELLI
1994).

Dafir das Verbleiben der Jungtiere bei ihren Eltern und fur die Gruppenbildung bei Caniden
unter bestimmten o©kologischen Bedingungen gute Voraussetzungen bestehen, kann die
Bildung sozialer Gruppen nicht als Hinweis auf néhere Verwandtschaft zwischen C. lupus,
Cuon, Lycaon und Speothos herangezogen werden. Das Verbleiben der Jungtiere koénnte
mehrfach unabhangig voneinander aufgetreten sein und in Konvergenz zum Leben in Rudeln
gefuhrt haben.

4.2.3. Das Fortpflanzungsmonopol der Alpha-Tiere und die gemeinsame
Jungenaufzucht mit Helfern

4.2.3.1. Rudellebende und nicht-rudellebende Arten

Innerhalb eines Canidenrudels reproduzieren sich im Allgemeinen nur das ranghéchste
Weibchen und der ranghdchste Riide (Lycaon: z. B. FRAME et a. 1979, MALCOLM & MARTEN
1982, FULLER et a. 1992, MiLLS 1993, MADDOCK & MILLS 1994, BURROWS 1995, CREEL
et al. 1997, Cuon: JOHNSINGH 1982, VENKATARAMAN et a. 1995, Speothos: PORTON 1983,
PORTON et a. 1987, MACDONALD 1996, C. lupus. RABB et al. 1967, SHELDON 1992:43, MECH
1999) (Tab. 53). Dass auch ein rangtieferes Welbchen Junge wirft und aufzieht, kommt nur
selten und dann wohl nur unter besonders guinstigen 6kologischen Bedingungen vor (Lycaon:
FULLER eta. 1992, Cuon: SosNovskl 1967, DAVIDAR 1974, C. lupus. HARRINGTON et al.
1982, PAQUET et al. 1982, MECH & NELSON 1989). Die Welpen werden in der Regel nur von
ihrer Mutter gesdugt (Lycaon: FRAME et a. 1979, MiLLs 1993, CrReeL et al. 1997, Cuon:
VENKATARAMAN 1998, Speothos: MACDONALD 1996, C. lupus: RABB et a. 1967). Nur wenn
ausnahmsweise zwei Weibchen eines Rudels Junge werfen, werden die Jungen von beiden
M Uttern gemeinsam gesaugt (Lycaon: KUHME 1965a, C. lupus: PAQUET et al. 1982).

Bei der dbrigen Jungenfirsorge, die Fellpflege, Ano-Genital-Massage, Tragen, Verteidigung
und eventuell Warmen umfassen kann, helfen ale Rudelmitglieder (Speothos: MACDONALD
1996, DrRUwA 1977, Lycaon: KUHME 1965a, WILDEN 1995, Cuon: JOHNSINGH 1982,
VENKATARAMAN 1998, C.lupus. ZIMEN 1993:171, MECH 1970:145, 1998:70). Aul3erdem
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helfen ale bel der Futterung der Jungen. Sind die Welpen noch zu klein, um der Jagd zu
folgen, kehren alle Rudelmitglieder zur Hohle der Welpen zuriick und wirgen den Welpen
sowie eventuell zurtickgebliebenen adulten Wéchtern noch nicht verdaute Nahrungsbrocken
vor (Lycaon: KUHME 1964a, 1965a, 1965b, WILDEN 1995, Speothos. DRUWA 1976:186ff,
1977, 1982, BiBEN 1982a, Cuon: DAVIDAR 1974, 1975, JOHNSINGH 1982, VENKATARAMAN
1999, Fox 198483, C.lupus. Scott 1967, MECH 1970:143ff, MECH eta. 1999, ZIMEN
1971:89,132, 1993:127). Sind die Jungen grof? genug, um zum Riss geleitet zu werden, haben
sie am Riss den Vortritt vor den Adulten (Lycaon: MALCOLM & MARTEN 1982, Cuon: FOx
1984:85, SJoeothos: BIBEN 19823, C. lupus: ZIMEN 1971:127).

Dasich nicht ale adulten Tiere innerhalb des Rudels reproduzieren, sondern zunéchst bei der
Aufzucht von jingeren Rudelmitgliedern helfen, sind Canidenrudel sogenannte “Helfer am
Nest”-Gesellschaften (KReBS & DAVIES 1996:345). Diese Helfer sind in ihrer Fortpflanzung
unterdrickt, da sie trotz Geschlechtsreife keine eigenen Jungen aufziehen (CREEL &
MACDONALD 1995). Wie die Unterdriickung der Fortpflanzung innerhalb der Canidenrudel
stattfindet, ist nicht genau geklért. Es gibt Hinweise darauf, dass es bei einzelnen rangtieferen
Weibchen zu einer hormonell bedingten Unterdriickung des Ostruszyklus kommt und damit
zu einer Verhinderung oder Verzégerung der Ovulation (Lycaon: VAN HEERDEN & KUHN
1985, C. lupus: PACKARD et al. 1985). Sehr viel haufiger ist dagegen die direkte Verhinderung
der Paarung von rangtiefen Individuen durch die Alpha-Tiere (Lycaon: ReiCH 1981 nach
CREEL & MACDONALD 1995, MALcoLM 1979 nach CREEL & MACDONALD 1995, C. lupus:
DeRrix etal. 1993, PACKARD et a. 1985). Wenn rangtiefe Weibchen in Ausnahmen doch
Junge werfen, haben sie kaum Erfolg bel der Aufzucht, da diese Jungen von anderen Adulten,
besonders haufig wohl vom ranghdchsten Weibchen getttet oder von der eigenen Mutter
vernachlassigt werden (Lycaon: z. B. FRAME et a. 1979, MALCOLM & MARTEN 1982, MILLS
1993, RoBBINS & MCCREERY 2000, Speothos: MACDONALD 1996, C. lupus: z. B. ALTMANN
1974a, PETERSON et al. 1984).

Auch die nicht-rudellebenden Canidenarten bilden zur Zeit der Jungenaufzucht feste Paare,
wobei das Ménnchen dem Weibchen bei der Pflege, Verteidigung und Futterung der Jungen
hilft (KLEIMAN & EISENBERG 1973, SENGLAUB 1978, Cerdocyon: BRADY 1978, Otocyon:
LAMPRECHT 1979, MALCOLM 1986, PAuw 2000, Nyctereutes: SHELDON 1992:113, KAUHALA
et a. 1998, Chrysocyon: BARTMANN & NORDHOFF 1984, Vulpes. GINSBERG & MACDONALD
1990, verschiedene Autoren nach MOEHLMAN & HOFER 1996, Urocyon: GARCELON et a.
1999, Alopex: SENGLAUB 1978:60, verschiedene Autoren nach SHELDON 1992:15, Fennecus.
GAUTHIER-PILTERS 1967).

Gelegentlich kénnen auch bel den typischerweise nicht-rudellebenden Canidenarten mehrere
Individuen in einer Gruppen zusammen leben, z. B. durch Verbleiben adulter Jungtiere bei
ihren Eltern. In diesen Féllen helfen auch die sich nicht-reproduzierenden Adulten bei der
Versorgung der nur von einem Weibchen geworfenen Welpen (Alopex: HERSTEINSSON &
MACDONALD 1982, V. wvulpes. MACDONALD 1979b, Canis spp.. MOEHLMAN 1979, 1986,
BEKOFF & WELLS 1982, SILLERO-ZUBIRI & GOTTELLI 1989 nach GINSBERG & MACDONALD
1990).

Die rudellebenden und nicht-rudellebenden Arten unterscheiden sich daher weniger in dem
Merkmal, dass auch andere adulte Tiere als die Eltern Jungenfirsorge betreiben, sondern eher
in der Regelmaliigkeit, mit der in alen Populationen der rudelbildenden Arten Helfer
anwesend sind.
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4.2.3.2. Modelle zur Evolution des Fortpflanzungsmonopolsder Alpha-Tiere

Die gemeinsame Jungenfursorge durch mehrere adulte Tiere in einer Gruppe ist unter
Saugetieren nicht ungewohnlich (DUGATKIN 1997). Es muss aber unterschieden werden, ob
mehrere M tter (oder Eltern) zusammen ale ihre Jungtiere versorgen oder ob sich selber nicht
reproduzierende Adulte bei der Aufzucht fremder Jungen helfen (KONIG 1997). Zwischen
beiden Formen des Helfens gibt es flieRende Ubergange. So kénnen sich entweder alle
Adulten einer Gruppe fortpflanzen oder nur wenige bis hin zur Monopolisierung der
Fortpflanzung durch ein Individuenpaar (KONIG 1997).

Die rudellebenden Caniden nehmen durch die starke Monopolisierung der Fortpflanzung eine
extreme Position im Kontinuum der Méglichkeiten der gemeinsamen Jungenaufzucht ein. Es
ist nicht genau geklart, warum bei den rudellebenden Caniden die Konkurrenz innerhalb der
Geschlechter so groR3 ist, dass es zur Fortpflanzungsbeschrankung auf die Alpha-Tiere kommt.
Als ein Vorteil der Monopolisierung wird die begrenzte Anzahl der durch Tréachtigkeit und
Welpenfirsorge bei der Jagd ausfallenden Weibchen genannt (MACDONALD 1992:246).
Zumindest fUr Lycaon wird erwahnt, dass zu verschiedenen Zeiten erfolgende Wirfe mehrerer
Weibchen den Nachteil einer unginstig langen Ortsgebundenheit des Rudels hétten (KLEIMAN
& EISENBERG 1973, FRAME €t al. 1979).

Tatsachlich sind die Weibchen eines Rudels aber in ihrem Reproduktionszyklus synchronisiert
und wenn rangtiefe Weibchen werfen, dann wenige Tage vor oder nach dem Alpha-Weibchen
(Lycaon: FRAME eta. 1979, KUHME 1965a, C.lupus. PAQUET etal. 1982). Gegen eine
Beeintrachtigung der Rudeljagd lief3e sich auRerdem anfihren, dass mehrere Weibchen, die
mit jeweils wenigen Embryonen tréchtig sind, bel der gemeinsamen Rudeljagd vermutlich
effektiver mitarbeiten konnen as ein Weibchen, das durch die Tréchtigkeit mit einem sehr
grofRen Wurf ganz ausfallt.

Gegen einen Zusammenhang von Monopolisierung der Fortpflanzung und Jagd sprechen auch
die Beispiele anderer Sdugerarten. Léwen jagen gemeinsam, die Weibchen ziehen aber ihre
Jungen alle gemeinsam auf (PACKER & Pusey 1997). Andere Arten mit einem extremen
Fortpflanzungsmonopol sind die herbivoren Krallenaffen (Calitrichidae, WOLTERS &
IMMELMANN 1988, FAULKES & BENNETT 2001) und Sandgréber (Bathyergidae, JARVIS €t al.
1994, FAULKES & BENNETT 2001) sowie die insektivoren Zwergmangusten (Viverridae)
(GRzIMEK 1988, FAULKES & BENNETT 2001). Die Effektivitdt der Jagd scheint demnach nicht
der Grund zu sein, der zwangslaufig zu einer Monopolisierung der Fortpflanzung fuhrt.

Ein wichtiger artibergreifender Grund fur die Fortpflanzungsbeschrankung auf die Alpha
Tiere konnte Inzestvermeidung sein (FAULKES & BENNETT 2001). Fast alle Tier haben
Mechanismen entwickelt, die die Reproduktion mit nahen Verwandten verhindern (FAULKES
& BENNETT 2001). Bel soziaden Tieren sind diese Mechanismen vor alem
»Selbstbeherrrschung® und Kontrolle durch dominante Tiere, wobel letztere von der
Paarungsverhinderung, Uber Infantizid bis hin zur Unterdriickung der Reproduktions-
physiologie reichen kann (FAULKES & BENNETT 2001).

Wie in Kap. 4.2.2. dargestellt, entstanden Canidenrudel wahrscheinlich durch das Verbleiben
von Jungtieren bei ihren Eltern. Fur die kleinen neugegrindeten Familienrudel wéare die
Inzestvermeidung tatséchlich sehr wichtig, damit sich die verbliebenen Jungtiere nicht mit
ihren Eltern oder Geschwistern paaren. Der Inzest wird durch die Kontrolle der Alpha-Tiere
verhindert.

Interessant ist nun, dass bel Lycaon neue Rude durch gleichgeschlechtliche
Geschwistergruppen gebildet werden (FRAME et al. 1979, FULLER et al. 1992, BURROWS 1995,
McCNuTT 1996b). In enem neu gebildeten Lycaon-Rudel bréuchte es Kkeine
Paarungsbeschrankungen der untergeordneten Tiere zu geben, da die jeweiligen Weibchen
und Mannchen nicht miteinander verwandt sind. Das Verhaten von Lycaon l&sst sich nicht
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direkt durch Inzestvermeidung erkldren. Wie in den folgenden Kapite (4.2.3.3., 4.2.6.)
ausgefuhrt wird, ist Lycaon eine Ausnahme beziiglich der Rudelneubildung und hat bereits ein
hohes anagenetisches Niveau beim Rudelleben erreicht. Die extreme Monopolisierung |asst
sich daher nur vor dem phylogenetischen Hintergrund erkléren, dass auch die urspriinglichen
Lycaon-Rudel aus Eltern und ihren verbleibenden Jungtieren entstanden sind.

Da die Inzestvermeidung im Tierreich weit verbreitet ist und sie vermutlich bei den sich
neubildenden Rudeln (urspringlich vermutlich auch bel Lycaon) eine wichtige Rolle spielte,
kann sie nicht als Hinwels auf ndhere Verwandtschaft der vier rudellebenden Arten
herangezogen werden.

4.2.3.3. Modelle zur Evolution der gemeinsamen Jungenaufzucht mit Helfern

Es ist ein bedeutendes Familienmerkmal der Canidae, dass bei der Jungenaufzucht auch der
Vater oder andere Helfer beteiligt sind (KLEIMAN & EISENBERG 1973, KLEIMAN 1977,
MACDONALD & MOEHLMAN 1983), denn Uber 90% aller Saugetierweibchen versorgen ihre
Jungen allein (WOODROFFE & VINCENT 1994). Da sich die rudellebenden und nicht-
rudellebenden Canidenarten durch die Regelméfdigkeit des Vorkommens von Helfern bei der
Jungenaufzucht unterscheiden, soll im Folgenden insbesondere diskutiert werden, unter
welchen Umsténden es fir Helfer gunstiger sein kann, bei der Aufzucht fremder Jungen
mitzuwirken.

Caniden haben innerhalb der Carnivora die grofdte Anzahl von Jungen je Wurf (GITTLEMAN
1989: Tab.7.1, CREeL & CREeL 1991: Tab.1). Be Caniden ist das Gewicht eines
Neugeborenen vom Gewicht der Mutter abhangig (GEFFEN et al. 1996). Aus diesem Grund
kann ein Weibchen nicht durch ein gréf3eres Geburtsgewicht der einzelnen Welpen, sondern
nur durch eine grofRere Anzahl von Welpen pranatal in seine Jungen investieren (GEFFEN et al.
1996). Die hohe Investition eines Canidenweibchens in seine Nachkommen steht in direktem
Zusammenhang damit, dass das Weibchen die grof3e Anzahl der Jungen nicht alleine
versorgen muss, sondern die notwendige Hilfe zur Jungenaufzucht bei allen Arten durch die
K ooperation des Ruden gewahrleistet wird (MOEHLMAN 1989, CREEL & CREEL 1991).

Da sich bel den rudellebenden Canidenarten nur das ranghdchste Paar reproduziert (vgl.
Kap. 4.2.3.1., Kap. 4.2.3.2.), geht das Verbleiben bei den Eltern und somit das Leben im
Rudel auf Kosten der Fortpflanzungsmoglichkeit und damit auf Kosten der eigenen direkten
Fitness der Ubrigen Rudelmitglieder (EMLEN 1994).

Wenn aber die energetischen Kosten einer Mutter hoch sind und sie allein nicht in der Lage
ist, ihre Nachkommen grofRzuziehen, kann es fir jeden beliebigen Verwandten der
Nachkommen dieser Mutter ginstig sein zu helfen, da die Verwandten dadurch ihre eigene
indirekte Fitness steigern (WOODROFFE & VINCENT 1994). Je néher sie mit den Nachkommen
verwandt sind, um so besser. Fur dtere Geschwister dieser Nachkommen macht es keinen
Unterschied in der Gesamtfitness, ob sie eigene Nachkommen oder Vollgeschwister
grofiziehen, da sie theoretisch mit beiden gleichermal3en die Héafte ihrer Gene teilen
(HAMILTON 1964 nach KREBS & DAVIES 1996:314).

Unter Bedingungen, unter denen eine eigene Reproduktion nicht moglich ist, z. B. wegen
mangelnder Abwanderungsmoglichkeiten oder hohen, alein nicht zu bewdltigenden
Reproduktionskosten, lohnt es sich zu helfen und die eigene Fortpflanzung auf einen spéteren
Zeitpunkt zu verschieben. Unter den gleichen gegebenen Umsténden, unter denen eine Multter
ihre Jungen nicht gut alleine aufziehen kann, hétte auch ein anderes Weibchen, z. B. eine
Tochter, wenig Erfolgsaussichten bei der Jungenaufzucht. Aus diesem Grund kann es fur die
Gesamtfitness der Tochter sogar gunstiger sein, der Mutter bel der Aufzucht von
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Geschwistern zu helfen, a's zu versuchen, eigene Junge allein grof3zuziehen (CREeL & CREEL
1991, CREEL & MACDONALD 1995, KONIG 1997).

Welche urséchlichen Umsténde dazu gefiihrt haben, dass eine Mutter einen so hohen
energetischen Aufwand betreiben kann, sind noch umstritten. Méglicherweise handelt es sich
um oOkologische oder demographische Bedingungen, die das Verbleiben des Vaters bei der
Mutter beglnstigen oder die ein Abwandern der Jungtiere verhindern (EMLEN 1982,
MOEHLMAN 1989, GITTLEMAN 1989 und siehe oben). Vater oder verbleibende Jungtiere
konnen dann bei der Aufzucht weiterer Nachkommen helfen. Hat sich die gemeinsame
Jungenaufzucht einmal etabliert, ist es der Mutter in der Folge mdéglich, noch mehr in einen
Wurf Welpen zu investieren. Auch wenn die Frage nach den ursachlichen Bedingungen nicht
geklart ist, kann davon ausgegangen werden, dass es sich um die selben Umstande handelt,
die sowohl die Firsorge durch den Vater als auch die Mithilfe anderer Verwandten
beguinstigen (WOODROFFE & VINCENT 1994).

Bel Arten, in denen die Weibchen zunehmend mehr in ihre Jungen investieren, werden die
Weibchen zunehmend abhangiger von Helfern, was schliefdlich zur obligaten gemeinsamen
Jungenaufzucht mit Helfern fihrt (WOODROFFE & VINCENT 1994, JENNIONS & MACDONALD
1994). Wenn nun eine Mutter ihre Jungen nicht alein grof3ziehen kann und es dadurch
insbesondere fur Weibchen gunstiger ist, bei der Aufzucht von Verwandten zu helfen, gibt es
insgesamt auch weniger Weibchen, die Junge haben kdénnen. Fir Mannchen gibt es dann
weniger potenzielle Partnerinnen. Fur diese Mannchen ist es folglich auch ginstiger, bei der
Aufzucht von Verwandten zu helfen, wodurch eine Mutter noch mehr potenzielle Helfer
haben kann (WOODROFFE & VINCENT 1994).

Zumindest in einigen Rudeln der vier hochsozialen Arten wurde beobachtet, dass sich
gelegentlich auch rangtiefere Mannchen mit dem Alpha-Weibchen paarten. Durch diese
Paarungen mit anderen Riden und die damit verbundenen Mdglichkeit der Vaterschaft, haben
wahrscheinlich rangtiefe Mannchen einen weiteren Anreiz, im Rudel zu verbleiben und bei
der Jungenaufzucht zu helfen (C. lupus: DERIX & VAN HOOFF 1995, Speothos. MACDONALD
1996, Lycaon: CREEL et al. 1997, Cuon: VENKATARAMAN 1998).

Diese Strategie der Flrsoge durch sich reproduzierende und nichtreproduzierende Weibchen
und Mannchen scheint ein sehr komplexer koevolutiver Prozess zu sein, der zu einer
zunehmenden Einbeziehung aler Parteien in die Jungenfirsorge fuhrt (WOODROFFE &
VINCENT 1994).

Innerhalb dieses koevolutiven Prozesses sind die einzelnen Canidenarten unterschiedlich weit
fortgeschritten. Bel den kleineren nicht-rudellebenden Arten ist esin der Regel nur der Vater,
der bei der Aufzucht der Jungen hilft, wenn aber unter bestimmten Umstanden auch andere
Adulte bei der Aufzucht helfen, dann sind es Weibchen, wie z. B. bei V. vulpes oder Alopex
(HERSTEINSSON & MACDONALD 1982, MOEHLMAN 1989, MOEHLMAN & HOFER 1996).
Elternpaare der grofReren Schakale und Kojoten ziehen ihre Jungen je nach 6kologischen
Bedingungen alein auf oder haben Helfer (BEKOFF & WELLS 1982, MOEHLMAN 1979, 1986,
1989, MACDONALD 19793, FERGUSON et al. 1983, SILLERO-ZUBIRI & GOTTELLI 1995), die
mannlichen oder weiblichen Geschlechts sein konnen (MOEHLMAN & HOFER 1996).

Innerhalb der rudellebenden Arten ist C.lupus moglicherweise noch am wenigsten von
Helfern bel der Aufzucht abhangig. In seltenen Félen kdnnen sogar einzelne Individuen ihre
Jungen ganz ohne Helfer erfolgreich aufziehen (Boyb & JMENEz 1994). In manchen
untersuchten Rudeln von C. lupus waren Helfer nitzlich und flhrten zu einer héheren
Uberlebenschance der Welpen (HARRINGTON et al. 1983, MECH et al. 1999). In einer anderen
von HARRINGTON et al. (1983) untersuchten Population hatten dagegen die Welpen eine
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hohere Uberlebenschance, wenn sie von ihren Eltern alein aufgezogen wurden. Vermutlich
gab es in der zuletztgenannten Population nur ein sehr geringes Nahrungsangebot, wodurch
die Helfer in Nahrungskonkurrenz zu den Welpen traten (HARRINGTON €t al. 1983).

Lycaon, Cuon und vermutlich Speothos haben den koevolutiven Prozess dagegen schon sehr
weit durchlaufen und ein hohes anagenetisches Niveau erreicht. Bei Lycaon sind zur
erfolgreichen Aufzucht der Jungen auf3er den Eltern in der Regel auch andere Helfer
notwendig (MALCOLM & MARTEN 1982, FULLER etal. 1995, BURROwWS 1995, MCNUTT
1996a, VUCETICH & CREEL 1999), so dass von obligatorisch gemeinsamer Jungenaufzucht mit
Helfern gesprochen werden kann (MOEHLMAN & HOFER 1996).

Die Weibchen von Cuon und Lycaon haben 14 bis 16 Zitzen statt der fur Caniden Ublichen 4
bis 10 Zitzen (MACDONALD & MOEHLMAN 1983, EWER 1998) und durchschnittlich deutlich
groRRere Wiirfe as andere Caniden (CREEL & MACDONALD 1995: Tab. 1, MOEHLMAN &
HoFER 1996: Tab. 4A.2). Beide Arten zeigen somit auch morphologische Spezialisierungen,
die es erlauben, dass nur ein Weibchen Junge wirft und mehrere Tiere bei der Jungenaufzucht
helfen. Die Zitzenzahl bei Speothos liegt bel acht und ist daher noch im canidentypischen
Rahmen.

Zusammenfassend lésst sich sagen, dass bei der Reproduktion der Caniden eine abgestufte
Reihe vorliegt: Die Uberwiegend solitér oder paarweise |ebenden Arten ziehen ihre Jungen im
Allgemeinen paarweise auf, wahrend bel den rudellebenden Arten meistens auch andere
Adulte als die Eltern bei der Versorgung der Jungen helfen oder sogar dafiir notwendig sind.
Es wére moglich, dass die vier rudellebenden Arten den koevolutiven Prozess, der zur
obligaten gemeinsamen Jungenaufzucht fahrt, unabhangig voneinander unter &dhnlichen
okologischen Bedingungen durchlaufen haben. Diese 6kologischen Bedingungen kénnten
z. B. ein Mangel an freien Wohngebieten gewesen sein, der ein Verbleiben der Jungtiere bel
ihren Eltern beglnstigte und dadurch Mithilfe bei der Aufzucht jungerer Geschwister
ermdglichte. Die gemeinsame Jungenaufzucht kann demnach nicht als Merkmal herangezogen
werden, das eine ndhere Verwandtschaft der vier rudellebenden Arten belegt.

4.2.4. Die gemeinsame Jagd und das Teilen von Nahrung

4.2.4.1. Ruddlebende und nicht-rudellebende Arten

Die vier rudellebenden Canidenarten wenden keine spezielle Jagdtechnik an, sondern sind
durch Geschwindigkeit und Ausdauer charakterisierte Laufer, die ihre Beute hetzen (KLEIMAN
& EISENBERG 1973) (Tab. 53). Die Rudel durchstreifen ihr Wohngebiet, bis sie auf eine
maogliche Beute stofRen. Durch Anpirschen ndhern sie sich so weit wie maglich und erst wenn
die Beute flieht, beginnt die eigentliche Hetzjagd, die sehr unterschiedlich lang sein und
mehrere Kilometer betragen kann (Lycaon: KRUUK & TURNER 1967, CREEL & CREEL 1995,
C. lupus: MECH 1974). Bei der Hetzjagd haben Rudel die Vorteile, dass einzelne Individuen
hakenschlagender Beute den Weg abschneiden kénnen, dass durch die Vielzahl von Hunden
eine Herde von Beutetieren eher verwirrt wird, und dass einzelne Tiere eher von der Herde
getrennt werden konnen. Sobald die Beute erreicht ist, wird sie an beliebiger Kérperstelle
gepackt, festgehalten und durch Zerreil3en erlegt. Einen speziellen Totungshiss gibt es im
Allgemeinen nicht (Lycaon: KUHME 1965a, ESTES & GODDARD 1967, KRUUK & TURNER
1967, ScotT 1980, FANSHAWE & FiTzGIBBON 1993, CREEL & CREEL 1995, Cuon: Fox &
JOHNSINGH 1975, KARANTH & SUNQUIST 2000, Speothos: BIBEN 1982b, MACDONALD 1996,
C. lupus: MECH 1970:214ff, 239, 1998:86ff, 117ff, SULLIVAN 1979). C. lupus kann allerdings
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mittelgrof3e Beutetiere durch einen von unten gefthrten Biss in den Hals erlegen (ZIMEN
1993:267).

Von C. lupus (MECH 1970:218) und Lycaon (VAN LAWICK 1973) gibt es Beschreibungen, dass
sich ein Rudelmitglied beim Erlegen eines sehr grol3en Beutetieres (Elch bzw. Zebra) in den
Nustern festbeild, wahrend das Ubrige Rudel das unbeweglich stehende Beutetier durch
Zerreilfen der Bauchdecke ausweidet und totet (MecH 1975). Allerdings ist diese
Verhaltensweise kein Hinweis auf ndhere Verwandtschaft beider Arten, wie MECH (1975)
spekulierte. Erstens kann das Festbeiffen in der Nase eines Beutetieres auch bei Cuon
vorkommen (Fox 1984:61) und zweitens handelt es sich bei dieser Fangmethode zumindest
bei C.lupus und Lycaon um eine Eigentimlichkeit einzelner Rudel (Lycaon: VAN LAWICK
1973, MALCOLM & VAN LAWICK 1975, C. lupus: MECH 1970:218) und scheint somit eher eine
individuell erlernte Verhaltensweise zu sein.

Der Riss wird bei alen rudellebenden Arten sofort, schnell und gemeinsam ohne besondere
Aggressionen aufgefressen (Speothos: KLEIMAN 1972, DRUWA 1976:199, BIBEN 1982b,
MACDONALD 1996, Lycaon: KUHME 1964a, 1965a, HARTWIG & RASMUSSEN 1999, Cuon:
KELLER 1973, Fox 1984.76, Fig. 5.14, C. lupus: ZIMEN 1971:127, MECH 1998:89, 120).

Die solitdr oder paarweise lebenden Caniden erndhren sich Uberwiegend omnivor, da sie
neben kleineren und gréfReren Beutetieren z. B. auch Frichte oder Aas zu sich nehmen
(Cerdocyon: BRADY 1979, Nyctereutes: WARD & WURSTER-HILL 1990, KAUHALA et al. 1993,
1998, Chrysocyon: DIETZ 1984, Vulpes. HERSTEINSSON & MACDONALD 1982, GINSBERG &
MACDONALD 1990, LARIVIERE & SEDDON 2001, Urocyon: FRITZELL & HAROLDSON 1982,
Alopex: CHESEMORE 1975, HERSTEINSSON & MACDONALD 1982, Fennecus. GINSBERG &
MACDONALD 1990, SHELDON 1992, Pseudalopex: CRESPO 1975, GINSBERG & MACDONALD
1990, NovARO 1997).

Beim Durchstreifen des Wohngebiets aufgestberte kleine Beutetiere, wie Mause oder
Eidechsen, werden durch pl6tzliches NiederstofRen erbeutet und in der Regel durch einen von
oben gefiihrten Genickbiss getotet (SENGLAUB 1978:44). GrolRere Beutetiere, wie z. B. Hasen,
werden sehr selten und dann nur Gber kurze Strecken gehetzt (V. vulpes. SENGLAUB 1978).
Soweit bekannt, ist ein grofRer Teil der einzeln jagenden Caniden zumindest gelegentlich in
der Lage, Beutetiere zu fangen, die bis zu zehnmal schwerer sind als sie selbst (VAN
VALKENBURGH & KOEPFLI 1993, MOEHLMAN & HOFER 1996). Auch die einzeln jagenden
Caniden haben demnach keine spezielle Jagdtechnik. Die Jagd auf kleinere wie auf relativ
grof3e Beutetiere erfolgt eher nach dem Motto “ Suchen und Packen” (ESTES 1967).
Aggressionen um Nahrungsstiicke spielen bel einzeln jagenden Tieren selten eine Rolle, da
vermutlich kleine Beutetiere vollstandig verschluckt sind, bevor andere Individuen
hinzukommen kodnnen. Von verschiedenen Arten ist aber bekannt, dass sie sich an Stellen mit
reichem Nahrungsangebot, z. B. unter eéinem Baum mit herabfallenden Frichten, an einem
Kadaver oder auf einer Millhalde, treffen kénnen und dann ohne aufféllige Aggressionen
zusammen fressen (KLEIMAN & EISENBERG 1973, Cerdocyon: BRADY 1979, Urocyon:
LAUGHRIN 1977 nach SHELDON 1992:160, andere Canis-Arten: KINGDON 1977 nach SHELDON
1992:26, FERGUSON et al. 1983). Vollig aggressionsfrei ist auch die Nahrungsaufnahme bei
dem termitenfressenden L 6ffelhund Otocyon (LAMPRECHT 1979).

Die geringe Futteraggressivitét ist demnach keine besondere Eigenschaft der rudellebenden
Arten. Cerdocyon ist eine typische paarweise lebende Canidenart. Cerdocyon-Welpen zeigen
in ihren ersten Lebenswochen noch eine hohe Futteraggressivitét, lernen aber wahrscheinlich
durch Erfahrung, was sich zu verteidigen lohnt und sich nicht in die Nahrungsaufnahme
anderer einzumischen (BIBEN 1982a). Bei Speothos ist das Fehlen von Futteraggressivitét
angeboren (BIBEN 1982a). Ein Unterschied der rudellebenden und nicht-rudellebenden Arten
konnte daher sein, dass bel den rudellebenden Arten die Futteraggressivitét angeborenermalien
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fehlt, wahrend sie bei den solitér oder paarweise lebenden Arten erworben wird. Zu Klarung
dieser Fragen sind gezielte Untersuchungen der Ontogenese bei einer gréferen Anzahl von
Arten erforderlich.

Zusammenfassend l&sst sich daher sagen, dass das Besondere der Rudeljager darin liegt, dass
mehrere Individuen gleichzeitig jagen, dass sie ihre Beute Uber langere Strecken hetzen, und
dass es ihnen dadurch mdglich ist, nicht nur gelegentlich, sondern regelmaliig Beutetiere zu
erlegen, die erheblich groR3er als sie selbst sind (Fox 1975a, EARLE 1987, VAN VALKENBURGH
& KOEPFLI 1993).

4.2.4.2. Modelle zur Evolution der gemeinsamen Jagd

Die Korrelation zwischen gemeinsamer Jagd und dem Erlegen besonders grof3er Beutetiere
lasst erwarten, dass das Gruppenleben primér ein Anpassung ist, um den Fang grolerer
Beutetiere zu erleichten (Fox 1975a, EARLE 1987, ALcock 1996). Nach PACKER & RUTTAN
(1988) ist aber die gemeinsame Jagd auf grofere Beutetiere nicht Ursache, sondern Folge des
geselligen Lebens im Rudel, was im Folgenden eingehend dargestellt werden soll. PACKER &
RUTTAN (1988) unterscheiden vier Modelle, bei denen je nach GroRe und Haufigkeit der
bevorzugten Beutetiere die Wahrscheinlichkeit von Kooperation bei der Jagd unterschiedlich
grof3ist:

1. Ein einzelnes kleines Beutetier kann von einem Jager monopolisiert werden.

2. Mehrere kleine Beutetiere werden von mehreren Jager gleichzeitig erbeutet, wobel

aber jeder Jager nur ein Beutetier monopolisieren kann,

3. Eine einzelne grol3e Beute ist grof3 genug, um sie zu teilen.

4. Mehrere grol3e Beutetiere konnen alle geteilt werden.
Im ersten Fall, der einzelnen kleinen Beute, lohnt sich eine Kooperation bei der Jagd nur dann,
wenn der Jagderfolg oder die Jagdeffizienz, z. B. durch schnelleres Aufspiren oder kirzere
Hetzstrecken, wesentlich grofier als fir einen einzelnen Jager ist, da die kleine Beute zwischen
den Jagern geteilt werden muss.
Jagen dagegen mehrere Jager simultan mehrere kleine Beutetiere (Modell 2), lohnt sich die
Kooperation einzelner Tiere eher. Der gesteigerte Jagderfolg sowie Vorteile durch eventuell
schnelleres Aufspiren, kiirzere Hetzstrecken oder einen synergetischen Effekt z. B. durch
Verwirrung der Beutetiere, kdnnen genutzt werden, ohne dass das Teilen der Beute as
Nachteil ins Gewicht fallt, dajeder seine eigene Nahrungsportion erlegt.
Bel der Jagd auf eine einzelne grof3e Beute, die geteilt werden kann (Modell 3), lohnt sich die
Kooperation, wenn mehrere Jager, im Vergleich zu einem solitéren, einen deutlich
gesteigerten Jagderfolg oder ein bedeutend geringeres Verletzungsrisiko haben und wenn der
Riss grof3 genug ist, dass alle Jager gemeinsam davon fressen kénnen. Ist die Beute aber so
grof, dass sie nicht von den Jagern bewacht werden kann, kdnnen andere Rudelmitglieder
betriigen, indem sie hinzukommen und am Riss mitfressen, ohne dass sie sich an der Jagd
beteiligt haben, wodurch sie Anstrengung und Verletzungsgefahr vermeiden konnten. Der
Nachteil der Jager besteht darin, dass sie fur die Jagd Energie aufgewendet haben, dann aber
nicht den vollen Nahrungsgewinn ausnutzen kénnen. Wann Individuen eines Rudels eher zur
K ooperation oder zum Betrug neigen, hangt wahrscheinlich von vielen Faktoren ab, zu denen
die Beutetierart, der durchschnittliche Jagderfolg oder andere ©kologische Bedingungen
gehoren. Beispiele fur Tiere, die ein kompliziertes Wechselspiel aus Kooperation und Betrug
zeigen, sind neben Lycaon auch Loéwe, Tupfelhyane und Gepard. Von diesen Arten ist
bekannt, dass nicht immer alle Gruppenmitglieder an der Jagd beteiligt sind, aber spater zum
Fressen dazukommen (vgl. Lycaon: ESTES & GODDARD 1967, MALCOLM & MARTEN 1982).
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Beim vierten Modell, der simultanen Jagd mehrerer Jager auf eine gleiche Anzahl grof3er
Beutetiere, die getellt werden konnten, ist die Versuchung zu betriigen noch grof3er, da ein
Betriger an verschiedenen Rissen mitfressen konnte. Je leichter esist, irgendwo mitzufressen,
desto wahrscheinlicher ist es auch, dass ein Individuum nicht mitjagt, sondern betrligt. Wiein
Modell 3 wiirde dies zu einem Wechsel spiel aus K ooperation und Betrug fihren.

Aus diesen Uberlegungen folgern PACKER & RUTTAN (1988), dass kooperative Jagd vor allem
dann eine evolutionsstabile Strategie sein kann, wenn eine Gruppe von Pradatoren zusammen
mehrere kleine Beutetiere erlegt. Den nur in diesem Fall fangt jeder Jager seine eigene Beute,
ist Betrtigen nicht méglich und werden die Vorteile des gréf3eren Jagderfolges nicht durch den
Nachteil des Teilens gemindert. Diese Form des Jagens kénnte daher ein Grund sein, warum
einzeln jagende Tiere zur gemeinsamen Jagd Ubergehen.

Bel alen anderen Formen der gemeinsamen Jagd muissen die Gewinne zwischen den
Gruppenmitgliedern, und zwar den Jagern wie eventuellen Betriigern, geteilt werden, was ein
deutlicher Nachtell in Bezug auf die Evolutionsstabilitét dieser Strategie ist. Die gemeinsame
Jagd lohnt sich daher nur dann, wenn solitére Jager einen extrem geringen Jagderfolg oder ein
sehr viel hoheres Verletzungsrisiko haben. Bel den Individuen der rudellebenden Arten ist der
Jagderfolg aber auch einzeln nicht besonders schlecht (Lycaon: FANSHAWE & FITzZGIBBON
1993, Cuon: VENKATARAMAN et al. 1995).

Interessant ist nun, dass Betriigen besonders bei nichtverwandten Tieren Nachteile bringt, da
ein Jager seine Energie einsetzt oder ein Verletzungsrisiko eingeht, ohne davon einen Nutzen
zu haben. Es kann keine evolutionsstabile Strategie sein, wenn ein Jager seine eigene direkte
Fitness gefahrdet, ohne dafir entschadigt zu werden. Wird ein Jager dagegen von nahen
Verwandten betrogen, konnte es zwar ebenso zu einer Einschrankung seiner direkten Fitness
kommen, gleichzeitig haben aber seine Verwandten den Nutzen, wodurch sich die indirekte
Fitness des Jagers erhoht. Je nach Verwandtschaftsgrad wird daher durch den Betrug die
Gesamtfitness des Jagers nur gering beeintréchtigt, wodurch die gemeinsame Jagd trotz des
Risikos des Betruges eine evolutionsstabile Strategie sein kann. PACKER & RUTTAN (1988)
gehen daher davon aus, dass die gemeinsame Jagd auf ein grof3eres Beutetier nur dann als
evolutionsstabile Strategie auftreten kann, wenn die Tiere ohnehin in Gruppen aus eng
verwandten Individuen leben. Bei vielen Pradatorenarten wére die gemeinsame Jagd daher
nicht die Ursache, sondern eine Folge des Zusammenl ebens.

Davon ausgehend, dass die gemeinsame Jagd eine Folge des Zusammenlebens in gréf3eren
Gruppen ist, konnte sie sich bel den vier rudellebenden Arten mehrfach in Konvergenz
entwickelt haben, nachdem die Vorfahren dieser Arten zum Gruppenleben Ubergegangen
waren. Die gemeinsame Jagd kann daher nicht als Synapomorphie der rudellebenen Caniden
zur Klarung von Verwandtschaftsverha tnissen herangezogen werden.
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425. Wetere Gemensamkeiten und Unterschiede zwischen den vier
rudellebenden Arten

Da das Leben in sozialen Gruppen, das Fortpflanzungsmonopol der AlphaTiere, die
gemeinsame Jungenaufzucht mit Helfern und die gemeinsame Jagd keine Hinweise auf eine
ndhere Verwandtschaft der vier rudellebenden Arten bieten, sollen noch weitere Aspekte des
Rudellebens der vier Arten untersucht werden.

Wichtigste Unterschiede der vier rudellebenden Arten ergeben sich aus den verschiedenen
okologischen Bedingungen, unter denen sie im Freiland leben. Die Lebensbedingungen und
weitere Charakteristika der untersuchten Arten sind bereits im Kap. 1.3. ausfihrlich
beschrieben worden und sollen an dieser Stelle nur zusammengefasst dargestellt werden
(Tab. 53).

Nur C. lupus ernéhrt sich zeitweilig oder in manchen Populationen auch regelméaldig omnivor
und zeichnet sich durch die Fahigkeit aus, lange fasten zu kénnen. C. lupus scheint besonders
an extrem geringe Beutedichten und sich selten ergebende Jagdmaoglichkeiten angepasst zu
sein. Lycaon und Cuon dagegen leben in Regionen mit relativ grof3en Beutedichten. Sie
ernghren sich rein carnivor und jagen ein- bis zweimal am Tag. Ihr im Vergleich zu C. lupus
groRRerer Jagderfolg ist aber kein Zeichen einer weitergehenden Spezialisierung, sondern
basiert auf den groRReren Beutetierherden: Die Wahrscheinlichkeit, innerhalb einer grof3en
Herde auf ein schwaches, leicht zu erbeutendes Tier zu treffen, ist wesentlich hoher als z. B.
bei der Jagd auf in kleinen Gruppen lebende Moschusochsen oder gar bei solitér Iebenden
Elchen (MECH 1975).

Bel Cuon bietet das Leben im Rudel neben der Moglichkeit zur Jagd auf grol3e Beutetiere
zusétzlich Schutz vor Prédatoren, wie Tiger oder Leopard.

Bel Lycaon ist das Rudelleben auch ein Schutz vor Pradatoren (L6wen) sowie eine Anpassung
an die Nahrungskonkurrenz von TUpfelhydnen. Da die Konkurrenz an einem Riss zwischen
Lycaon und Tupfelhydnen vom zahlenmélligen Verhdtnis der Individuen beider Arten
abhangt, scheint esfir Lycaon wichtig zu sein, in besonders grof3en Rudeln zu leben.

Ob bel Speothos das Jagen grofRer Beutetiere ein Grund fur das Leben im Rudel ist und ob
auch Schutz vor Pradatoren oder Nahrungskonkurrenten eine Rolle spielen, kann weder
bestdtigt noch widerlegt werden, solange es keine ndheren Informationen Uber die
Lebensweise dieser Art aus dem Freiland gibt.

Zusammenfassend &8sst sich sagen, dass die Gemeinsamkeiten der vier untersuchten Arten,
wie das gesellige Leben in Gruppen, die gemeinsame Jungenaufzucht und die gemeinsame
Jagd auf Pradispositionen innerhalb der Familie Canidae beruhen. Unterschiede finden sich
dagegen vor allem im Jagderfolg, der Jagdhaufigkeit, dem Beutevorkommen, sowie dem
Vorkommen von Nahrungskonkurrenten und Prédatoren. Diese Unterschiede der Arten stehen
im Zusammenhang mit verschiedenen 6kologischen Bedingungen, unter denen die Arten
leben. Aufgrund dieser verschiedenen ¢kologischen Bedingungen sind auch die ultimativen
Vorteile des Rudellebens zum gegenwartigen Zeitpunkt verschieden und es lassen sich keine
Hinweise ableiten, die auf eine ndhere Verwandtschaft zwischen alen oder einzelnen der
rudellebenden Arten hindeuten.
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Tab. 53. Ubersicht iiber wichtige Gemeinsamkeiten und Unterschiede der vier rudellebenden Arten in Bezug auf
Rudelleben, Jungenaufzucht sowie Erndhrung und Jagd nach Literaturangaben. Erlauterungen und
Literaturquellenim Text in Kap. 4.2.5. und Kap. 1.3. (+: vorkommend, —: nicht vorkommend, ?: unbekannt).

C. lupus Cuon Lycaon Speothos
Anzahl der
Rudelmitglieder 3-12 4-11 4-20 3-12
auch solitér lebend + — — +?
feste Wohngebiete + + + ?
Ernahrung carnivo_r (selten carnivor carnivor carnivor
omnivor)
Gemeinsame Jagd + + + +?
Hetzjagd + + + +7?
Jagderfolg 5%-63% 20%-57% ca. 50% ?
immer alle Rudel mit- o . . s
glieder zur Jagd '
notwendig
Jagdhaufigkeit alle2-3 Tage taglich 2x taglich ?
Nahrungskonkurrenz . - + 5
am Riss '
variabel,z. T. | regelmdfig, unregelmaliig, stabil?
Beutevorkommen extrem gering | hohe Dichte |z. T. hohe Dichte
Nur Alpha-Paar + + + +
reproduziert sich
Jungenaufzucht mit + + + +
Helfern
Jungtiere haben in e o + o
grofReren Rudeln bessere
Uberl ebenschancen
Prédatoren — + + ?
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4.2.6. Potenzielle Nachteile des Rudellebens

Aul%er den vielen bisher beschriebenen Vorteilen ist das Gruppenleben fir die Individuen aber
auch mit Kosten verbunden. Die wichtigsten Nachteile innerhalb eines Canidenrudels sind die
Konkurrenz um Nahrung und das Fortpflanzungsmonopol

Die Konkurrenz innerhalb der Gruppe um das Fortpflanzungsmonopol sowie die damit
verbundene Aggression zwischen gleichgeschlechtlichen Individuen und das Risiko méglicher
Verletzungen bei Auseinandersetzungen sind ein schwerwiegender Nachteil des Rudellebens
(GITTLEMAN 1989, CREEL & CREEL 1995). Als Anpassung an mégliche Aggressionen und zur
Vermeidung von Verletzungen durch korperliche Auseinandersetzungen haben Rudel ein
komplexes Sozialverhalten entwickelt (ZIMEN 1982). Dieses komplexe Sozialsystem umfasst
nicht nur umfangreiche Ausdrucksgesten, sondern auch ritualisierte Verhatensweisen wie
aktive und passive Unterwerfung und besondere Rudelzeremonien, wie im Kapitel
Verhaltensweisen (Kap. 3.1.) ausfuhrlich dargestellt ist. Trotz dieser regelnden
Verhaltensweisen und eines ausreichenden Nahrungsangebots scheinen Konkurrenz und
Aggression innerhalb der Gruppe die Rudelgrofie nach oben hin zu beschrénken (ZIMEN 1976,
CReeL & CReeL 1995). Ein geringeres Nahrungsangbot, z. B. zu bestimmten Jahreszeiten
oder durch neu hinzukommende Welpen, fuhrt zu einer verscharften Konkurrenz und durch
Abwandern von rangtieferen adulten Rudelmitgliedern zu einer Verringerung der Rudelgrofie
(ZIMEN 1976, MCNUTT 1996b).

Obwohl eine Gruppe von Tieren durch ihre erhthte Wachsamkeit sowie die Moglichkeit der
gemeinsamen Verteidigung vor Pradatoren besser geschitzt ist, haben Gruppen gleichzeitig
den Nachteil, dass sie von potenziellen Prédatoren leichter aufgefunden werden koénnen
(JARMAN 1974, CLUTTON-BROCK & HARVEY 1977). Dieser Nachteil konnte dazu gefihrt
haben, dass innerhalb der Canidae mit Ausnahme von Speothos nur die grofdten Arten zum
Rudelleben Ubergegangen sind, da sie so gut wie keine (C. lupus. MECH 1974) oder nur sehr
wenige grofRere Pradatoren zu flurchten haben (Cuon: Leopard, Tiger: VENKATARAMAN 1995,
Lycaon: Lowe: MILLS & BIGGS 1993).

Ein weiterer wichtiger Nachteil des Rudellebens ist die leichtere Ubertragung von
Krankheiten oder Parasiten (GASCOYNE et al. 1993, CReeL & CREEL 1995, 1998). Wie MILLS
(1993) fir die Ubertragung von Tollwut bei Lycaon vermutet, ist die Ansteckung von Rudel
zu Rudel sehr selten, da sie so gut wie nie Kontakt zueinander haben. Innerhalb eines Rudels
aber erfolgt die Ansteckung durch den sténdigen engen Kontakt und insbesondere durch das
gegenseitige Belecken der Schnauze sehr schnell. Bei hochspezidisierten Arten ist die
natlrliche Selektion auf Resistenz gegen bestimmte Krankheitsepidemien, wie z. B. Tollwut,
nur sehr schwach (WOODROFFE & GINSBERG 1997). Uberleben einzelne Tiere eines Rudels
eine Epidemie, haben sie alein oder in sehr kleinen verbleibenden Rudeln trotz der
Uberstandenen Krankheit nur eine geringe Uberlebenschance (WOODROFFE & GINSBERG
1997).

Typische Hundekrankheiten, wie Staupe oder Tollwut, sind vermutlich mitverantwortlich fur
das Aussterben lokaler Populationen, wie von Lycaon in der Serengeti wahrend der 80iger
Jahre (DE VILLIERS et al. 1995, GINSBERG €t a. 19953, KAT eta. 1995, ALEXANDER €t al.
1996). Lycaon scheint aber nicht ungewohnlich gefahrdet durch diese Krankheiten zu sein, da
in anderen Gebieten Afrikas, wie im Selous-Nationalpark (sidliches Tansania) oder im
Krlger-National park (Sudafrika) die Auswirkungen dieser Krankheiten gering sind (CREEL &
CREEL 1998). Das Aussterben von Lycaon in der Serengeti war daher wahrscheinlich auch
durch die ohnehin extrem geringe Populationsdichte bedingt (CREeL 1992, GASCOYNE et a.
1993, GINSBERG €t al.1995b). Vermutungen, dass das Aussterben von Lycaon in der Serengeti
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durch eingreifende Forschungsmethoden, wie das Anlegen von Halsbéandern mit
Radiotransmittern unter Narkose oder Impfungen verursacht wurde (BURROwWS 1992,
BURROWS et al. 1994, 1995), werden von einer Anzahl verschiedener Autoren bezweifelt
(GASCOYNE et al. 1993, GINSBERG €t a. 19953, 1995b, KAT et a. 1995, DE VILLIERS et a.
1995).

Rudellebende Arten sind aber tatséchlich besonders empfindlich gegentiber Eingriffen des
Menschen. Am besten dokumentiert ist dies wiederum an Lycaon. In den letzten Jahrzehnten
war der Riickgang von Lycaon vor alem durch Vernichtung und Fragmentierung des Habitats,
sowie durch direkte Begjagung verursacht (FANSHAWE et al. 1991). Aber auch heute noch ist
der Mensch trotz offizieller Unterschutzstellung fir Gber 60% der bekannten Todesursachen
bei Adulten durch Wilderei und Verkehrsunféle verantwortlich (WOODROFFE & GINSBERG
1997).

Normalerweise ist eine soziale Tierart durch eine direkte negative Riickkoppelung zwischen
Gruppenanzahl und intraspezifischer Konkurrenz vor dem Aussterben geschiitzt (COuRCHAMP
eta. 2000b). Eine Verringerung der GruppengrofRe fuhrt zu einer verminderten
intraspezifischen Konkurrenz und damit zu einer erhéhten Uberl ebensrate und einem groReren
Fortpflanzungserfolg (CLUTTON-BROCK eta. 1982 nach CourRcHAMP eta. 2000b). Bei
rudellebenden Arten liegen aber etwas andere Verhaltnisse vor.

Von Lycaon ist bekannt, dass neue Rudel aus abgewanderten gleichgeschlechtlichen
Geschwistergruppen gebildet werden (FRAME et al. 1979, FULLER et al. 1992, BURROWS 1995,
McNuTT 1996b). In kleineren Rudeln gibt es auch nur kleinere gleichgeschlechtliche
Geschwistergruppen. Folglich sind auch die neugebildeten Rudel kleiner und trotz
ausreichend unbesetzter Wohngebiete schlégt die Rudel neugriindung zunehmend haufiger fehl
(CourcHAMP etal. 2000a, Lycaon: BuRrROws 1995). Eine solche umgekehrte
Dichteabhéngigkeit in der Populationsdynamik wird als Allee-Effekt bezeichnet (COURCHAMP
et al. 1999).

Obwohl nicht nur hochsoziale sondern auch solitér lebende Organismen vom Allee-Effekt in
ausgedinnten Populationen durch genetische Inzucht und durch demographische
Zufallsereignisse betroffen sein kdnnen, sind nur soziale Tiere durch einen weiteren Faktor
betroffen, der die kooperativen Interaktionen betrifft (COuURCHAMP et a. 1999). So sind bei
den rudellebenden Arten zur erfolgreichen Jagd und Jungenaufzucht mehrere Adulte
notwendig und eine geringe Anzahl von Gruppenmitgliedern kann zu einer geringeren
Uberlebenschance und einem geringeren Fortpflanzungserfolg fiihren, wodurch sich die Zahl
der Rudelmitglieder noch weiter verringert und das Risiko des Aussterbens des Rudels
zunehmend erhdht (CourRcHAMP et a. 2000b, Lycaon: FULLER etal. 1995, VUCETICH &
CREEL 1999, CoURCHAMP et a. 2002). Gibt es dann zunehmend weniger Rudel mit weniger
Nachkommen bei gleichzeitig mehr unbesetzten Wohngebieten, steigt die Wahrscheinlichkeit
des Aussterbens der ganzen Population (COURCHAMP et al. 2000a).

Obwohl es bisher nur fir Lycaon zwingende Hinweise auf den bedrohlichen Allee-Effekt gibt,
ist anzunehmen, dass auch andere rudellebende Arten davon betroffen sind oder sein kdnnen,
wenn ihre Populationsdichte unter einen kritischen Schwellenwert sinkt (COURCHAMP &
MACDONALD 2001). Der “dramatische” Populationsriickgang von Cuon in der ehemaligen
Sowjetunion und der “ungekléarte” Riickgang in einem nepalesischen Nationalpark (GINSBERG
& MACDONALD 1990) konnten mit dem Allee-Effekt zusammenhangen. Leider gibt es zum
Vorkommen von Speothos und damit zu seiner Gefahrdung kaum Informationen. Da Speothos
aber in seinem gesamten Verbreitungsgebiet sehr selten ist, konnte auch diese Art bei einen
von Menschen induzierten Populationsriickgang leicht durch den Allee-Effekt vollstéandig
aussterben. C. lupus dagegen ist vermutlich nicht durch den Allee-Effekt betroffen. Obwohl
Wolfe in den letzten Jahrhunderten in Europa hemmungslos verfolgt und weitgehend
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ausgerottet wurden, sind sie auch in Westeuropa nie ganz ausgestorben (GINSBERG &
MACDONALD 1990, MERIGGI etal. 1991). Nach der Unterschutzstellung dehnen sich die
Wolfspopulationen trotz ihrer extrem geringen Dichte in einigen Léndern, wie Italien oder
Spanien, sogar wieder aus (MERIGGI et a. 1996). Dass der Allee-Effekt bei Wolfen weniger
wirksam ist, steht wahrscheinlich mit ihrer grof3eren Flexibilitét im Sozial system und mit ihrer
grofReren 6kologischen Plastizitét im Zusammenhang.

Die Nachtelle des Gruppenlebens haben wahrscheinlich bewirkt, dass es trotz der
Prédisposition innerhalb der Caniden nicht hafiger zur Rudelbildung gekommen ist.

4.2.7. Abschlussbemer kungen zum Rudelleben

Innerhalb der Canidae scheint es eine deutliche Prédisposition fur die Rudelbildung zu geben:
erstens das Bewohnen von begrenzten Wohngebieten, zweitens die auch bei Uberwiegend
solitdr oder paarweise lebenden Arten vorkommende Toleranz zwischen den
Geschlechtspartnern und teilweise auch zwischen anderen adulten Tieren und drittens die
hohen energetischen Reproduktionskosten des Weibchens, in deren Folge eine gemeinsame
Jungenaufzucht begiinstigt ist. Das Fortpflanzungsmonopol basiert auf der allgemein gultigen
Inzestvermeidung. Die gemeinsame Jagd auf grof3e Beutetiere, die allein nicht erlegt werden
konnten, ist nicht Ursache, sondern Folge des Lebens in Rudeln aus engen Verwandten. Die
gemeinsamen Merkmale der rudellebenden Arten, ndmlich das Leben in Gruppen, das
Fortpflanzungsmonopol, die Jungenaufzucht mit Helfern sowie die gemeinsame Jagd kénnen
aufgrund der moglicherweise konvergenten Entstehung nicht als Beleg einer nédheren
Verwandtschaft von C. lupus, Cuon, Lycaon und Speothos herangezogen werden.

C. lupus hat in Bezug auf die Rudelbildung im Vergleich zu Cuon, Lycaon und Speothos noch
ein geringes anagenetisches Niveau, da Wolfe bei der Jungenaufzucht nicht immer auf Helfer
angewiesen sind. Auf3erdem kann sich C. lupus zeitweise oder in manchen Populationen auch
ausschliefdlich omnivor ernghren und hangt somit weniger von der Jagd auf grof3e Beutetiere
ab. Diese etwas geringere Spezidliserung der Wolfe ist as ene besondere
Anpassungsstrategie an extrem geringe Beutedichten, aber auch geringe Populationsdichten
der Wolfe selber zu sehen.

Cuon, Lycaon und Speothos haben ein hohes anagenetisches Niveau in Bezug auf die
Rudelbildung, da sie Uber die Anpassungen im Sozialverhalten hinaus bereits verschiedene
morphologische Spezialisierungen haben, wie die erhthte Zitzenanzahl (vgl. Kap. 4.2.3.2.)
und das auf ausschliefdlich fleischliche Erndhrung angepasste Gebiss (vgl. Kap. 4.3.1.), die mit
dem Rudelleben in Zusammenhang stehen.

Der Unterschied in der Hohe des anagenetischen Niveaus in der Rudelbildung zwischen
C. lupus und den anderen drei rudellebenden Arten basiert wie in den vorangegangenen
Kapiteln dargestellt (vgl. Kap.4.25. und 4.2.6.) auf einer besonderen ©kologischen
Spezidisierung von C.lupus. Aufgrund der anpassungsbedingt verschieden stark
ausgepragten Hohe des anagenetischen Niveaus kann dieser Unterschied nicht herangezogen
werden, um eine ndhere Verwandtschaft zwischen Cuon, Lycaon und Speothos
wahrscheinlicher zu machen.
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4.3. Zur Phylogenese der vier rudellebenden Arten

Wie im vorangegangenen Kapitel dargestellt, konnte das Rudelleben und damit die
Jungenaufzucht mit Helfern sowie die gemeinsame Jagd bel C. lupus, Cuon, Lycaon und
Soeothos in Konvergenz entstanden sein. Um einen Beitrag zu Beantwortung der Frage zu
leisten, wie die vier untersuchten rudellebenden Canidenarten untereinander und mit anderen
Canidenarten verwandt sind, sollen im folgenden Kapitel digenigen Ergebnisse aus der
vorliegenden Arbeit, die auf mogliche Verwandtschaftsverhdtnisse hinweisen, im
Zusammenhang und mit weiteren Literaturangaben diskutiert werden.

4.3.1. Dieumstrittene Verwandtschaft von Cuon, Lycaon und Speothos

Aufgrund von Gemeinsamkeiten im Gebiss wurden Cuon, Lycaon und Speothos von SIMPSON
(1945) in der Unterfamilie Simocyoninae zusammengefasst und allen anderen Canidenarten
gegenubergestellt. Allerdings konnten bel Cuon, Lycaon und Speothos im Rahmen der
vorliegenden Untersuchung keine Synapomorphien festgestellt werden, die eine ndhere
Verwandtschaft dieser drei Arten wahrscheinlich machen (vgl. Kap. 3.1, 3.3.,, 34., 3.5,
4.2.7).

SIMPSONS (1945) Klassifizierung beruht auf morphol ogischen Vergleichen. Bei Cuon, Lycaon
und Speothos ist der hintere Teil (Talonid) des unteren ersten Molaren (M1) nur mit einem
schneidenden kantenartigen Hocker ausgestattet (“trenchant hedl”), anstatt mit den fir
Caniden typischen zwel Hockern und einem dazwischen liegenden tiefen Becken zum Mahlen
(z. B. EWER 1998). Der einzelne Hocker des M dient, mit entsprechenden Veranderungen am
oberen vierten Prdmolaren, der Verlangerung der effektiven schneidenden Kante der
Brechschere (VAN VALKENBURGH 1991) (Abb. 51).

a) b)
Abb. 51. Abbildung eines unteren ersten Molaren (okklusal); @) Talonid mit einzelnem kantenartigen Hocker,
wie er bei Cuon, Lycaon und Speothos vorkommt, b) fiir Caniden typisches zweihdckeriges Talonid (beide nach
HuUXLEY 1880: a) Speothos, b) C. lupus).

VAN VALKENBURGH (1991) konnte Uberzeugend zeigen, dass die verlangerte schneidende
Kante am M; sowohl innerhalb der Ordnung der Carnivora und den ausgestorbenen
Creodonta, as auch innerhalb der Canidae mehrfach unabhdngig voneinander als
Spezidisierung auf die ausschliefdliche Ernghrung durch Wirbeltierfleisch, die sogenannte
Hypercarnivorie, entstanden ist. Vermutlich hat sich dieses Merkmal auch bei Cuon, Lycaon
und Speothos in Konvergenz entwickelt (VAN VALKENBURGH 1991).

C. lupus nimmt zwischen Cuon, Lycaon und Speothos und den nicht-rudellebenden Caniden
eine Zwischenstellung ein. C. lupus hat wie die anderen drei rudellebenden Arten eine relativ
lange Brechschere und eine verringerte Mahlflache der Molaren, was als ein Trend zur
Hypercarnivorie gedeutet werden kann. Allerdings ist der M1 bel C. lupus noch urspriinglich
gestaltet und C. lupus hat zumindest im Unterschied zu Cuon und Speothos noch die fir
Caniden typische urspiingliche Zahnanzahl (VAN VALKENBURGH & KOEPFLI 1993). C. lupus
hat sich dadurch eine grof3ere Flexibilitét in der Erndhrungsweise erhalten.
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Cuon, Lycaon und Speothos haben aber nicht nur die verlangerte schneidende Kante am M,
sondern auch eine Reihe anderer morphologischer Merkmale gemeinsam, die sie nicht mit
anderen Canidenarten teilen (HuxLEY 1880, HILDEBRAND 1954, CLUTTON-BROCK et al. 1976,
VAN VALKENBURGH & KOEPFLI 1993, TEDFORD et al. 1995):

1. Die Schnauzeist bei dlen drei Artenim Vergleich zum Schadel sehr kurz.

2. Die Schnauzeist im Vergleich zu ihrer Lange sehr breit.

3. Das Profil des Gesichtsschadels ist konvex und nicht konkav wie bei anderen

Caniden.

4. Das postcraniale Skelett ist bel den drel Arten am massivsten von allen Caniden.

5. Die hinteren Molaren sind reduziert oder ganz verloren gegangen.
Trotz dieser Ahnlichkeiten bezweifeln viele Autoren die nahere Verwandschaft der drei Arten
(z. B. HuxLEy 1880, Pocock 1936, HILDEBRAND 1954, THENIUS 1954, CLUTTON-BROCK
et a. 1976, BERTA 1987, 1988, EWER 1998). Zwischen Cuon, Lycaon und Speothos gibt es
auch bedeutende morphologische Unterschiede, wie die extremen Abweichungen in den
K orperproportionen, eine Reihe von verschiedenen Merkmalsauspragungen an Skelett und
Schédel (z. B. CLUTTON-BROCK et a. 1976, TEDFORD et al. 1995) oder den fur Caniden
ungewohnlich kurzen Blinddarm, den Speothos im Gegensatz zu den anderen beiden
Gattungen mit siidamerikanischen Gattungen wie Chrysocyon und Cerdocyon gemeinsam hat
(LANGGUTH 1969, CLUTTON-BROCK et a. 1976).
Wie im Rahmen der vorliegenden Arbeit festgestellt wurde, zeigen die drei Gattungen Cuon,
Lycaon und Speothos keine Synapomorphien im Soziaverhalten. AufRerdem weisen sie keine
besondere morphologische Ahnlichkeit zu anderen Caniden auf, weshalb sie als abgeleitete,
hochspezialisierte Formen eingestuft werden koénnen (HuxLEY 1880, HILDEBRAND 1954,
CLUTTON-BROCK etal. 1976). Mit wem diese drel Gattungen aber jeweils am nachsten
innerhalb der Caniden verwandt sind, ist bisher nicht endguiltig geklart (WAYNE et a. 1997).

4.3.2. Die Verwandtschaft der wichtigsten Gattungen bzw.
Gattungsgruppen innerhalb der Canidae

Aufgrund morphologischer Untersuchungen halten sowohl HILDEBRAND (1954) als auch
TEDFORD et a. (1995) eine nahere Verwandtschaft zwischen den stidamerikanischen Caniden,
darunter auch Speothos, und urspriinglichen Canis-Arten aus Nordamerika fir wahrscheinlich.
Die stidamerikanischen Caniden Speothos, Chrysocyon und Cerdocyon haben untereinander
eine fast identische Chromosomenmorphologie und zeigen in diesem Merkmal gemeinsam
eine grolRe Ahnlichkeit zu Canis (WAYNE et al. 1987a). In einer anderen Untersuchung zum
Vergleich mitochondrialer DNA-Sequenzen ergab sich ebenfalls eine ndhere Verwandtschaft
zwischen slidamerikanischen Caniden, Canis-Arten, sowie Lycaon und Cuon (WAYNE et al.
1997).

Die stdamerikanischen Caniden und die Gattungen Canis, Lycaon und Cuon wirden
demnach der gut umgrenzten Gruppe der Fichse (Vulpes, Alopex und Fennecus)
(HILDEBRAND 1954, TEDFORD eta. 1995, WAYNE eta. 1987b, 1997) sowie den
monotypischen und sehr frih abgezweigten Gattungen Otocyon, Urocyon und Nyctereutes
(CLUTTON-BROCK et al. 1976, BERTA 1987, TEDFORD et a. 1995, WAYNE et al. 1987b, 1997)
gegenuiberstehen. Eine eingehende Diskussion zur Verwandtschaft der zuletzt genannten
Gattungen soll im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht erfolgen. Es sei aber darauf
hingewiesen, dass Otocyon und Urocyon je nach Untersuchungsmethode eine mehr oder
weniger groRe Ahnlichkeit mit Vulpes haben (morphologisch: BERTA 1987, CLUTTON-BROCK
et a. 1976, TEDFORD et al. 1995, karyologisch: WAYNE et al. 19873, 1987b). Nyctereutes stellt
wohl einen der primitivsten Caniden dar (HuxLey 1880, WAYNE eta. 1987b). Da
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Nyctereutes Ahnlichkeiten mit den meisten siidamerikanischen Caniden (HuxLEY 1880,
CLUTTON-BROCK €t a. 1976) und insbesondere mit Cerdocyon (BERTA 1987) hat, stellen auch
die meisten stidamerikanischen Caniden wohl relativ urspriingliche Typen dar.

4.3.3. Die Radiation der Canidae in Sidamerika und die Entstehung von
Speothos

In den Untersuchungen der vorliegenden Arbeit wurden bei Speothos zahlreiche Merkmale,
wie die fehlende Individualdistanz (vgl. Kap. 3.3.4.2.), das obligate Kontaktliegen (vgl.
Kap. 3.4.4.2.), das Markierverhalten aler Rudelmitglieder, die Handstandhaltung beim
Harnen, das Versprihen von Urin in die Luft (vgl. Kap. 3.5.), das Buckeln beim Drohen (vgl.
Kap. 3.1.4.), die Ubertriebene Ausfiihrung bestimmter Verhaltensweisen, z. B. der aktiven
Unterwerfung (vgl. Kap. 3.1.5.4.) und die wesentlich eingeschrankteren Ausdruckgesten (vgl.
Kap. 3.1.4.), festgestellt, die Speothos von den anderen drei untersuchten Arten unterscheiden.
Synapomorphien, die auf eine nahere Verwandtschaft zwischen Speothos und einer der
anderen untersuchten Arten C. lupus, Cuon oder Lycaon hinweisen, wurden nicht gefunden.
Soeothos scheint daher nicht ndher mit den anderen rudellebenden Canidenarten verwandt zu
sein. Diese Ergebnisse werden durch die Kenntnisse Uber die Entstehung der
stidamerikanischen Canidenarten gestitzt.

Im ausgehenden Pliozén vor sieben bis vier Millionen Jahren war die Gattung Canis bereits
holarktisch vertreten und verkdrperte einen recht urspriinglichen Canidentyp mit langer
Schnauze und einem Gebiss mit schneidender wie mahlender Funktion (BERTA 1988). Von
Chrysocyon und Cerdocyon, as Vertretern der stidamerikanischen Caniden, sind Fossilien aus
dem dteren Pliozdn aus Nordamerika (Chrysocyon) bzw. dem &teren Miozén aus
Mittelamerika (Cerdocyon) bekannt (BERTA 1987, 1988). Da es keine Fossilien von Caniden
in Stidamerika gibt, die dter als das dteste Pliozdn sind (BERTA 1987), kann angenommen
werden, dass Canis, Cerdocyon und Chrysocyon erst nach Entstehung der Landbriicke von
Nord- und Mittelamerika aus nach Slidamerika eingewandert sind (BERTA 1987, 1988). Diese
einwandernden Caniden waren im Vergleich zu ihren heutigen Vertreten vermutlich sehr
urspringlich (LANGGUTH 1975).

In Stidamerika kam es im Pleistozan, beginnend vor etwa zwel Millionen Jahren, zu einer
bedeutenden Radiation plazentaler terrestischer Pradatoren, die nicht nur die Canidae
umfasste, sondern z.B. auch die Felidae (BERTA 1987, WAYNE etal. 1997, VAN
VALKENBURGH 1991). Wéhrend aus der Zeit des Ubergangs vom Pliozan zum Pleistozan nur
zwei fossile Canidengattungen aus Sldamerika bekannt sind, sind es im ausgehenden
Pleistozan acht Gattungen mit einer Vielzahl von Arten (BERTA 1987). Von Speothos sind
Fossilien erst ab dem spaten Pleistozan aus Stidamerika bekannt (BERTA 1987). Da Speothos
verschiedene morphologische Gemeinsamkeiten mit Cerdocyon besitzt (BERTA 1984, 1987,
TEDFORD eta. 1995), kann Speothos als abgeleitete Gattung der Cerdocyon-Gruppe
betrachtet werden (BERTA 1984, 1987) und wére folglich im Verlauf der sidamerikanischen
Prédatorenradiation entstanden.

Die siidamerikanischen Caniden unterteilten sich in zwei 6kologisch verschieden angepasste
Gruppen. Die erste Gruppe umfasst die sich eher omnivor erndhrenden Kkleineren
»fuchsartigen* Gattungen, wie Cerdocyon, Pseudalopex und Chrysocyon, die zweite die sich
carnivor ernahrenden grof3eren ,, wolfsartigen“ Gattungen Canis, und die nur fossil bekannten
Theriodictus und Protocyon (BERTA 1988). Theriodictus und Protocyon hatten eine leicht bis
stark ausgeprégte verlangerte schneidende Kante am M; und waren damit auf ausschliefdliche
Erndhrung durch Wirbeltierfleisch speziaisiert (VAN VALKENBURGH 1991).
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Am Ende des Pleistozéns kam es zu einem weitumfassenden Aussterben der herbivoren
Megafauna in Stidamerika (BERTA 1988). Mit dem Aussterben dieser grof3en potenziellen
Beutetiere starben auch die meisten der grofRen Prédatoren aus, wie die grofRen Feliden,
darunter z. B. der Sabelzahntiger Smilodon, und die grof3en Caniden, wie Canis, Theriodictus
und Protocyon (BERTA 1987, 1988). Kleinere, weniger spezialisierte und sich eher omnivor
erndghrende Caniden waren dagegen nicht vom Aussterben der grof3en Beutetiere betroffen
(BERTA 1988). Ihr an Omnivorie angepasstes Gebiss und damit ihre grol3ere Flexibilitét in der
Erndhrungsweise erlaubten eine leichtere Anpassung an die veranderten ©6kologischen
Bedingungen (BERTA 1988).

Interessanterweise gab es im spéten Pleistozén noch eine weitere Speothos-Art, S. pacivorus,
die grofer als die heutige Art S venaticus war und sich ebenfalls hypercarnivor ernéhrte
(BERTA 1984, VAN VALKENBURGH 1991). Ob S, pacivorus mit den anderen grof3en Pradatoren
am Ende des Pleistozéns ausstarb oder bis ins Holozén Uberlebte, ist unbekannt (BERTA
1984). S. venaticus aber as die kleinere Art und damit als Jager auf kleinere Beutetiere konnte
als einziger Hypercarnivore in Stidamerika Uberleben.

Es wurde bereits beschrieben (vgl. Kap. 4.2.6.), dass ein Nachteil des Rudellebens das leichte
Entdecktwerden durch groRRere Pradatoren ist und dass die anderen Rudeljager Lycaon, Cuon
und C. lupus wesentlich grofder als Speothos sind und keine oder nur wenige Feinde zu
farchten haben. Die geringe Grof3e von Speothos venaticus war wegen des Aussterbens der
meisten grofReren Pradatoren am Ende des Pleistozans kein Nachteil und beschrénkte nicht
den erndhrungsokol ogischen Vorteil.

Es kann daher zusammengefaldt werden, dass Speothos wohl von sehr urspringlichen
Cerdocyon-Arten und die wiederum von aten Canis-Arten abstammen. Da sich sowohl die
urspringlichen Canis-Arten as auch die urspinglichen slidamerikanischen Caniden, wie
Cerdocyon oder Chrysocyon, mehr oder weniger omnivor ernghrten und as urspringliche
Caniden vermutlich auch nicht hoch sozial waren, hat Speothos sein Rudelleben, die
Jungenaufzucht mit Helfern sowie die gemeinsame Jagd unabhangig von C. lupus, Cuon und
Lycaon entwickelt.

4.3.4. Die verwandtschaftlichen Verhéltnisse von Canis, Cuon und Lycaon

Wenn sich auch durch die unabhangige Entstehung von Speothos die Unterfamilie der
Simocyoninae nicht aufrecht erhalten lasst, ware es immer noch méglich, dass Lycaon und
Cuon miteinander ndher verwandt sind (z. B. MAJOR 1900) oder dass eine oder beide Formen
der Gattung Canis und insbesondere C. lupus nahestehen. Morphologische Ahnlichkeiten der
drei Gattungen finden sich vor allem in Gebissmerkmalen, wie der relativ langen Brechschere
und der reduzierten Mahlflache der Molaren (VAN VALKENBURGH & KOEPFLI 1993, TEDFORD
et al. 1995). Diese morphologischen Ahnlichkeiten konnten aber auch durch konvergente
Anpassungen an die Hypercarnivorie bedingt sein.

Vergleichende Untersuchungen von mitochondrialen DNA-Sequenzen lassen keine engere
Verbindung zwischen Cuon und Lycaon erkennen (WAYNE et a. 1997). Cuon weist eine
groRere Ahnlichkeit mit den rezenten monophyletischen Canis-Arten auf, wahrend Lycaon
aulRerhalb der Canis/Cuon-Gruppe liegt und einen friheren Abzweig darstellt (WAYNE et .
1997).

Lycaon unterscheidet sich, wie in den Untersuchungen der vorliegenden Arbeit festgestellt
wurde, durch eine Reihe von Verhaltens-Autapomorphien von C.lupus und Cuon.
Besonderheiten von Lycaon sind das Wedeln mit dem Schwanz in neutralen Situationen (vgl.
Kap. 3.1.4.1.), die Kombination von Schwanz-Aufstellen und Lippen-Langziehen bei
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Unterwerfungen im Rahmen von Zeremonien (vgl. Kap. 3.1.4.), das fehlende Markieren
vertikaler Objekte (vgl. Kap.3.5.3.2), das fehlende GroRRwerden zum Drohen (vgl.
Kap. 3.1.5.3.), das fakultative Kontaktliegen (vgl. Kap. 3.4.4.2.) und die Aufhebung der
zentralen Position der AlphaTiere im Rude (vgl. Kap.3.4.4.3.). Da im Rahmen der
vorliegenden Arbeit keine Synapomorphien in Verhatensmerkmalen zwischen Lycaon und
Cuon bzw. zwischen Lycaon und C. lupus gefunden wurden, ist nach den Befunden aus der
vorliegenden Arbeit eine frihe Auftrennung zwischen Lycaon und der Canis/Cuon-Gruppe
wahrscheinlich.

Davon ausgehend, dass zwischen Canis und Cuon zumindest aufgrund von mitochondrialen
DNA-Sequenzuntersuchungen eine nahere Verwandtschaft besteht, ist es sehr interessant,
dass im Rahmen der vorliegenden Arbeit verschiedene mdglicherweise als Synapomorphien
zu deutende Merkmale beobachtet werden konnten, wie die verkehrt-S-formige
Schwanzhaltung bel der freundlich/demitigen Unterwerfung (vgl. Kap. 3.1.4.1.), das Lippen-
Langziehen bel Unsicherheit (vgl. Kap. 3.1.4.2.), die ausgepragte Individualdistanz (vgl.
Kap. 3.3.4.), das Distanzliegen (vgl. Kap. 3.4.4.2.) und a's besonders wichtiges Merkmal das
vierflRige Scharren beim Imponieren (vgl. Kap. 3.5.3.7.). Es kann davon ausgegangen
werden, dass Canis und Cuon enger miteinander verwandt sind als mit anderen Canidenarten.
Cuon hat aber neben morphologischen Merkmalen (z. B. im Gebiss, vgl. Kap. 4.3.1.) auch
wichtige Autapomorphien im Sozialverhalten entwickelt, die ihn deutlich von Canis trennen,
wie das Hipfen vor dem Partner beim Imponieren (vgl. Kap. 3.1.5.3.), das Zusammenliegen
wahrend der Zeremonien (vgl. Kap. 3.1.5.4.) und die umgekehrt-U-formige Schwanzhaltung
(vgl. Kap. 3.1.4.1.). Diese Merkmale von Cuon machen eine relativ frihe Abtrennung von
Canis wahrscheinlich.

Ob und inwieweit sich C.lupus, Cuon und Lycaon von urspringlichen, aber bereits
rudellebenden Canis-Arten ableiten, kann im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht
eingehend untersucht werden. VAN VALKENBURGH (1991) geht davon aus, dass sich einige der
urspringlichen, in ihrem Gebiss wenig spezialisierten Canis-Arten von kleineren Beutetieren
erndhrten und vermutlich wie die heutigen Schakale und Kojoten mehr oder weniger
paarweise |ebten. Andere frihe Canis-Arten zeigten dagegen Merkmale eines hypercarnivoren
Gebisses und lebten und jagten moglicherweise im Rudel (VAN VALKENBURGH 1991).
Allerdings ist auch der rezente Canis simensis in seinem Gebiss nicht spezialisiert, erndhrt
sich von kleinen Nagern und lebt zumindest in manchen Habitaten in grofReren Rudeln
(SILLERO-ZUBIRI & GOTTELLI 1994, 19953, 1995b). Von Gebiss und Erndhrungsweise kann
daher nur bedingt auf solitdre oder paarweise Lebensweise bzw. auf das Leben in Rudeln
geschlossen werden.

Die Gattung Lycaon ist aus dem Pleistozén Europas bekannt und hat sich vermutlich zu dieser
Zeit von Canis abgespalten (THENIUS 1954, 1979). Es wére denkbar, dass sich Lycaon von
bereits rudellebenden Canis-Arten in Europa ableiten lasst. Da aber anhand von
mitochondrialen DNA-Sequenzvergleichen und der vorliegenden Untersuchung gezeigt
werden konnte, dass Lycaon nicht enger mit Cuon verwandt ist, kann davon ausgegangen
werden, dass sich Lycaon zu einem friheren Zeitpunkt als Cuon und somit unabhangig von
diesem von Canis-Arten abgetrennt hat.

Auch Cuon war im Jungpleistozan sowohl in Asien als auch Europa verbreitet (THENIUS
1954) und hatte vermutlich ein groReres Uberschneidungsgebiet mit anderen Canis-Arten. Die
urspringlichsten Cuon-Arten hatten noch einen léangeren Gesichtsschédel, drel untere Molare
und zwei Hocker am Talonid des M (THENIUS 1954, KURTEN 1968). Sie waren daher noch
as wenig spezidisierte Gattung gekennzeichnet. Anhand einer zeitlichen Reihung
verschiedener Cuon-Fossilien konnte THENIUS (1954) zeigen, dass innerhalb der Gattung
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Cuon im Verlauf der Evolution der Schadel kirzer wurde, der dritte untere Molar verloren
ging und die schneidende Kante am M; entstand. Nach diesen Befunden ist es wahrscheinlich,
dass Cuon von nicht spezialisierten Canis-Arten abstammt und erst mit einer zunehmenden
Speziaisierung auf das Rudelleben und die gemeinsame Jagd die Verkiirzung der Schnauze
und der Zahnverlust erfolgten.

Die meisten rezenten Canis-Arten leben Uberwiegend paarweise und nicht in Rudeln
(GINSBERG & MACDONALD 1990, SHELDON 1992) und es ist eher unwahrscheinlich, dass sie
das Rudelleben sekundér wieder aufgegeben haben. Folglich lebte mdglicherweise auch die
Uberwiegende Anzahl der friheren Canis-Arten weitgehend paarweise. Aufgrund der
Prédisposition innerhalb der Canidae scheint es wahrscheinlich, dass je nach gegebenen
Umsténden Jungtiere immer wieder bel ihren Eltern verblieben, wie es auch bei verschiedenen
anderen rezenten Gattungen vorkommt (z. B. Alopex, Vulpes, vgl. Kap. 4.2.2.) und dass sich
C. lupus, Cuon und Lycaon unabhangig voneinander im Sozialverhaten, der gemeinsamen
Jungenaufzucht und der gemeinsamen Jagd weiter spezialisiert haben.
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4.4. Padomorphose als proximativer Anpassungsmechanismus
zum Rudelleben

Eine der Schlisselfragen der vorliegenden Arbeit war, ob und inwieweit Padomorphose as
proximativer Mechanismus einen Einfluss auf die Evolution der Rudelbildung bel Caniden
hat. Diese Frage soll nun im folgenden Kapitel diskutiert werden.

4.4.1. Das Problem der mosaikartigen Heter ochronie

Nach JaNIs & DAMMUTH (1990) deutet die konvergente Entstehung von ahnlichen Okotypen
auf weitverbreitete Anpassungen an adhnliche okologische Bedingungen hin und weniger
darauf, dass innere Faktoren, wie Heterochronie, die Richtung in Evolutionslinien steuern.
JANIS & DAMMUTH (1990) halten es bestenfals fir mdglich, dass in kleinerem Mal3stab,
zwischen wenigen nahverwandten Arten durch einfache Heterochronie, z. B. nur in der
Morphologie oder nur im Verhalten, evolutive Trends in eine Richtung entstehen kénnen.
Eines der Hauptargumente von JANIS & DAMMUTH (1990) gegen eine wichtige Rolle der
Heterochronie as richtungsweisender Trend in der Phylogenese ist die mosaikartige
Evolution. Durch ein Mosaik aus verschiedenen Heterochronien konnen unterschiedliche
Effekte bel verschiedenen Merkmalen gleichzeitig vorliegen, was gegen einen
richtungsweisenden Trend einer bestimmten Heterochronie, z. B. Padomorphose, spricht.
Eines der bekanntesten Beispiele fir ein Mosaik aus verschiedenen Heterochronien ist der
Mensch: eine Vielzahl von Merkmalen, wie z. B. die bleibende Neugier, der Gesichtsschadel
oder das Gebiss sind padomoph, andere Merkmale, wie die Form der Wirbelsdule, die
Beinldnge sowie Ful3- und Beckenbau sind dagegen peramorph verandert (PIONTKOWSKI
1995).

4.4.2. Padomor phose als richtungsweisender Trend fir die rudellebenden
Caniden

Entgegen den Vermutungen von JANIS & DAMMUTH (1990) scheint innerhalb der Canidae
Padomorphose ein richtungsweisender Trend in der Evolution zu sein, der mit der
Rudelbildung in Zusammenhang steht. Wie bereits in Kap. 4.2. dargestellt, ist das Verbleiben
der Jungtiere bei ihren Eltern die wichtigste Grundvoraussetzung fur die Entstehung von
Rudeln. Der proximative Mechanismus kénnte eine Hemmung oder verspétete Reifung des
Abwanderungstriebes sein und ist damit eine Padomorphose. Auch die Fahigkeit, sich in eine
Rangordnung einzufiigen und diese durch bestimmte Verhaltensweisen, wie die sich von
Welpenverhaten ableitende aktive Unterwerfung, zu untermauern, deutet auf ene
Padomorphose hin (vgl. Kap.3.1.5.4). Der Rudelbildung lége dann bei alen vier
untersuchten Arten gleichermal3en Padomorphose zugrunde.

Das vollige Fehlen der Individualdistanz und das obligate Kontaktliegen bei Speothos sowie
das fakultative Kontaktliegen bei Lycaon sind ebenfalls als Padomorphosen einzustufen (vgl.
Kap. 3.4.4.2)). Inwieweit die deutlich eingeschrénkten Ausdrucksgesten bei Speothos eine
Padomorphose sind, kann ohne weitere detaillierte Untersuchungen von anderen Caniden
nicht beurteilt werden.

Wahrend C. lupus in verschiedenen Merkmalen des Rudellebens noch wenig spezialisiert ist
und eine Zwischenform zwischen den nicht-rudellebenden Arten und den anderen drei
rudellebenden Formen bildet (vgl. Kap. 4.2.7.), haben sich Speothos, Lycaon und Cuon
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unabhéngig voneinander hoch auf die hypercarnivore Lebensweise speziaisiert. Auch wenn
Lycaon und Cuon vielleicht auf gemeinsame, bereits rudellebende Vorfahren zuriickgehen, so
waren diese Vorfahren wenig spezialisiert und Lycaon wie Cuon haben sich unabhangig
voneinander sehr weit in die gleiche Richtung weiter entwickelt.

Bel der Hoherspezialisierung haben Cuon, Lycaon und Speothos auf3er der schneidenden
Kante am unteren ersten Molaren auch viele andere morphologische Merkmale in Konvergenz
entwickelt, wie die kurze und breite Schnauze, die Reduktion oder den Verlust der hintersten
Molaren und das sehr massive postcraniale Skelett.

Die kurze, breite Schnauze bietet einen mechanisch ginstigeren Hebelansatz der Kaumuskeln
beim Schlief3en der Schnauze, da die zum Packen und Festhalten von Beutetieren dienenden
Canini und die insbesondere zum Zerschneiden von Fleisch dienende Brechschere néher an
das Kiefergelenk heranriicken (VAN VALKENBURGH & KOEPFLI 1993). Die Verkirzung des
Kiefers steht im Zusammenhang mit der Reduktion bzw. dem Verlust der hinteren Molaren
(LANGGUTH 1969), die zum Zermahlen von kleineren Knochen oder anderer Nahrung als
Wirbeltierfleisch im Zuge der Hoherspeziaisierung zunehmend weniger gebraucht werden
(VAN VALKENBURGH 1989, 1996). Die urspriinglichen Caniden hatten eine langere Schnauze,
wie es fir rezente sich omnivor erndhrenden Arten typisch ist. Aul3erdem haben Welpen aler
Arten eine sehr kurze und breite Schnauze, die erst mit zunehmendem Alter im Vergleich zur
Schédelbreite stark in die Lange wachst (WAYNE 1986a). Da bei Cuon, Lycaon und Speothos
die Schnauze im Verlauf der Ontogenese kirzer und breiter und somit welpenhafter bleibt,
und das Endstadium der langeren Schnauze nicht erreicht wird, kann die Verkirzung der
Schnauze als eine Padomorphose eingestuft werden. Dazu passt auch der Verlust der
hintersten Molaren bei Cuon und Speothos. Diese Zéhne entwickeln sich as letzte in der
Ontogenese. Eine Unterdriickung dieser hinteren Molaren ist ebenfalls eine Beibehaltung
jugendlicher Merkmale und damit eine Padomorphose.

Eine weitere Gemeinsamkeit von Cuon, Lycaon und Speothos ist das sehr massive
postcraniale Skelett (HILDEBRAND 1954). Flr LANGGUTH (1969) schien bel Speothos die
Robustizitét des Skelettes Uber dem funktionell Notwendigen zu liegen. Aus
kostenenergetischen Grinden ist kaum vorstellbar, dass ein Skelett unnétig schwer und
massiv ist. Ein Grund fur die Robustizitét des Skelettes konnte allerdings ein Schutz vor
Knochenbriichen bei Stirzen wahrend der Jagd oder vor Tritten durch wehrhafte Beutetiere
sein, und demnach doch eine wichtige Anpassung an die gemeinsame Jagd auf gréfl3ere
Beutetiere. Bereits ScotT (1957 nach LANGGUTH 1969) vermutete, dass Langen- und
Dickenwachstum bei Knochen von unterschiedlichen Faktoren reguliert werden. Es wére
maoglich, dass, wie es LANGGUTH (1969) bereits fir Speothos vermutet, die Robustizitét des
Skelettes durch verringertes Langenwachtum bei gleichbleibendem Dickenwachstum
hervorgerufen wird. Da alle Canidenwel pen relativ kurzbeinig sind und sich die Extremitadten
erst im Verlauf der Ontogenese strecken, fuhrt das verringerte Langenwachstum bei Cuon und
Soeothos zur Beibehaltung von Koérperproportionen, wie sie sonst nur fir Jungtiere anderer
Canidenarten typsich sind. Auch in diesem Merkmal waren Cuon und Speothos padomorph.
Eine verringerte Langenwachstumsrate liegt bei Lycaon als langbeinigem Caniden nicht vor.
Bel Lycaon bestand vermutlich ein grofRerer Selektionsdruck auf schnellem Laufen in offenen
Savannen, wodurch léngere Beine von grof3er Wichtigkeit waren. Das massive Skelett miisste
durch andere Faktoren, z. B. durch eine erhdhte Dickenwachstumsrate entstanden sein.

Padomorphose ist aber auch bei den Caniden kein grundsétzlicher Trend, der auf eine grof3ere
Anzahl von Merkmalen bel allen Arten gleichermal3en wirkt. Vielmehr liegt auch bel den
rudellebenden Caniden eine mosaikartige Evolution von verschiedenen Heterochronien vor.

Ohne Frage ist Speothos der in seinem ganzen Erscheinungsbild am stérksten padomorphe
Canidae. Auch einige Verhatensweisen, wie das vollige Fehlen der Individualdistanz (vgl.
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Kap. 3.34.) und das verzogerte Einsetzen der Geschlechtreife (PorTON 1983) sind
Padomorphosen. Bel den drei anderen Arten C. lupus, Cuon und Lycaon sind es jewells
verschiedene Kombinationen von Merkmalen, bei denen sich Padomorphosen finden. Bel
Lycaon und Cuon finden sich verschiedene morphologische Gemeinsamkeiten vor allem in
den Schadel proportionen (wie bei Speothos), die Padomorphosen sind. Aber nur Lycaon ist
anders als Cuon und C. lupus ein fakultativer Kontaktlieger (was einer gering ausgepragten
Padomorphose entspricht). Lycaon wirkt durch seine Korperproportionen nicht wel penhaft,
sondern hat im Gegenteil seine Extremitéten relativ zu anderen Caniden verlangert, was eine
Spezialisierung an das Laufen in offenen Landschaften ist und als Peramorphose gedeutet
werden kann.

Am wenigsten padomorph ist C. lupus, bei dem aufRer dem Leben im Rudel keine Hinweise
auf pddomorphe Merkmale gefunden werden konnten. Es wurde bereits beschrieben (vgl.
Kap. 4.2.7.), dass C.lupus im Vergleich mit den drei anderen untersuchten Arten ein
geringeres anagenetischen Niveau in Bezug auf das Rudelleben hat, was méglicherweise in
einer geringeren Auspragung von Padomorphosen in Habitus und Verhaltensweisen zum
Ausdruck kommt.

Abschlief3end kann zusammengefasst werden, dass die rudellebenden Caniden ein Beispiel
dafir sind, dass Padomorphose als grundlegender Trend bei verschiedenen Arten &hnliche
Anpassungen ermdglichen kann. Gleichzeitig sind die rudellebenden Caniden aber auch ein
Beispiel dafir, dass bei verschiedenen Arten als Anpassung an bestimmte ©kologische
Bedingungen, unterschiedliche Merkmale mosaikartig padomorph ausgeprégt, unverandert
oder weiter entwickelt sein kbnnen.
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5. Zusammenfassung

Innerhalb der Familie Canidae gibt es neben dem Wolf, Canis lupus, drei monotypische
Gattungen, den stidamerikanischen Waldhund Speothos venaticus, den asiatischen Rothund
Cuon alpinus und den Afrikanischen Wildhund Lycaon pictus, die nicht nur in Gruppen |eben,
sondern auch gemeinsam jagen und gemeinsame Jungenfirsorge betreiben. Nur sehr wenige
Saugetierarten leben in Rudeln, was gemeinsames Jagen und gemeinsame Jungenflrsorge
umfasst. Innerhalb der Caniden liegt eine auffdlige Haufung dieser Sozialform vor. Es stellen
sich die Fragen, ob das Rudelleben im Laufe der Evolution innerhalb der Caniden mehrfach
unabhéngig entstanden ist und inwieweit die vier rudellebenden Arten miteinander verwandt
sind. AulRerdem ist unklar, welche Evolutionsmechanismen die Rudelbildung méglicherweise
begunstigt haben. Im Hinblick auf diese Fragen wurde in der vorliegenden Arbeit das
Sozialverhalten der vier rudellebenden Canidenarten vergleichend untersucht.

Die Untersuchungen fanden in sechs zoologischen Gérten, in Dortmund, Duisburg, Klein-
Auheim, Mulhouse, Miinchen und Osnabriick, statt. Die Datenerhebung erfolgte durch direkte
Beobachtung unter zeitweiliger Zuhilfenahme von Videoaufnahmen. Die Beobachtungen
wurden nach der Fokustier-Methode, der All-Occurrance-Methode, Punktmessungen und der
Ad-Libitum-Methode durchgefiihrt (alle nach ALTMANN 1974b und LEHNER 1996).

Hauptuntersuchungspunkte waren das Vorkommen von bestimmten Ausdrucksgesten und von
sozidlen Verhaltensweisen, die soziale Rangordnung, Kontaktaufnahmen und Distanzen
zwischen den Tieren eines Rudels sowie das Harnen und Koten. Es wurde fur die jeweiligen
Untersuchungspunkte geprift, ob die gefundenen Ergebnisse Hinweise auf eine nahere
Verwandtschaft der vier untersuchten Arten oder auf Evolutionsmechanismen geben kénnen.

In den Ausdrucksgesten und sozialen Verhatensweisen zeigen die vier untersuchten Arten
grolRe Ahnlichkeit, wobei die grofte Ubereinstimmung zwischen C. lupus und Cuon vorliegt.
Soeothos ist in seinen Ausdrucksgesten durch verschiedene morphologische Besonderheiten
eingeschrankt. Deutliche Unterschiede zwischen den untersuchten Arten bestehen darin, dass
nur Cuon seinen Schwanz zum Imponieren umgekehrt-U-formig halten kann, dass nur
C. lupus seine Zéhne durch vertikales Zusammenziehen der Lippen blecken kann, und dass
bei C. lupus und Cuon im Gegensatz zu Speothos und Lycaon Imponieren unter Beibehaltung
der Individual distanz vorkommt.

Alle vier untersuchten Arten bilden Rangordnungen innerhalb ihrer Rudel aus, wobel
typischerweise fir jedes Geschlecht eine Rangordnung vorliegt. Aggressive und rangrel evante
Auseinandersetzungen kommen zwischen verschiedengeschlechtlichen Individuen seltener
vor as zwischen gleichgeschlechtlichen. Anhand der Rangordnungsstrukturen kénnen keine
Hinweise auf das V erwandtschaftsverhdtnis der untersuchten Arten abgeleitet werden.

C.lupus und Cuon sind Distanztiere. Lycaon kann als fakultatives, Speothos als
obligatorisches Kontakttier eingestuft werden. Speothos fehlt die Individualdistanz
vollstéandig, was als Padomorphose gedeutet wird. Beschnuppern ist die haufigste Art der
K ontaktaufnahmen von Ménnchen zu Weibchen.

Die Distanzen zwischen den einzelnen Rudelmitgliedern lassen bel C. lupus und Lycaon
sowie wahrend der Ruhe auch bei Speothos Riickschliisse auf die soziale Bindung der Tiere
zueinander zu. Unabhadngig von der tatséchlichen Distanz wurde auch die Haufigkeit
untersucht, mit der ein Individuum ein anderes als nachsten Nachbar hat. Bei C. lupus und
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Soeothos kommen die Alpha-Tiere eines Rudels besonders haufig als nachster Nachbar vor.
Den AlphaTieren beider Arten kann daher rdumlich wie sozial eine zentrale Position
innerhalb des Rudels zugeschrieben werden. Die Bedeutung und Herkunft der zentralen
Position von Alpha-Tieren innerhalb eines Rudels wird diskutiert. Die zentrale Position der
Alpha-Tiere ist bei C.lupus und Speothos als Symplesiomorphie zu deuten. Bei Lycaon
scheint die zentrale Position der AlphaTiere durch die enge soziale Bindung zwischen
gleichgeschlechtlichen adulten Geschwistern weniger bedeutend zu sein.

Wahrend bei C. lupus, Cuon und Lycaon im Allgemeinen nur die Alpha-Tiere mit Harn und
Kot markieren, markieren bei Speothos alle Rudelmitglieder gleichermal3en. Phylogenese und
Bedeutung dieser Besonderheit von Speothos werden diskutiert.

Beim Vergleich der untersuchten Rudel wurde festgestellt, dass manche Rudel artunabhangig
Gemeinsamkeiten aufweisen. Fir diese interspezifischen Gemeinsamkeiten wird in der
vorliegenden Arbeit der Begriff der ,, Rudelfihrung” neu eingefiihrt. Der despotische Typ der
Rudelfuhrung ist im wesentlichen dadurch gekennzeichnet, dass das dominante Tier durch
haufigen Beginn von Rangauseinandersetzungen seine Dominanz manifestiert. Bei der
toleranten Rudelfiihrung unterwirft sich das unterlegene Tier haufig freiwillig und spontan,
wodurch es das Rangverhédltnis und damit die Dominanz des Partners bestétigt. Es wird
diskutiert, warum die in der vorliegenden Untersuchung festgestellten Typen der
Rudelfuhrung wichtige Merkmale zur Beschreibung von sozialen Strukturen bei Caniden sind.

Fur die Canidae werden anhand von Literaturangaben die Pradispositionen zum Leben im
groReren Gruppen, zum Fortpflanzungsmonopol, zur gemeinsamen Jungenaufzucht und zur
gemeinsamen Jagd diskutiert. Fur die Rudelbildung gibt es innerhalb der Caniden eine
ausgepragte Pradisposition. Eine mehrfache konvergente Entwicklung des Rudellebens ist
daher wahrscheinlich. Zur Klarung der ndheren Verwandtschaft der rudellebenden Caniden
mUssen weitere Merkmal e herangezogen werden.

Soeothos unterscheidet sich von C. lupus, Cuon und Lycaon durch zahlreiche im Rahmen der
vorliegenden Arbeit untersuchte Merkmale, wie die fehlende Individualdistanz, das obligate
Kontaktliegen, das Markieren aller Rudelmitglieder, die Handstandhaltung beim Harnen, das
Versprihen von Urin in die Luft, das Buckeln bei Drohen, die Ubertriebene Ausfihrung
bestimmter Verhaltensweisen und die wesentlich eingeschrankteren Ausdrucksgesten.
Zusammen mit Befunden aus morphologischen und paldontol ogischen Untersuchungen kann
daher gefolgert werden, dass Speothos unabhdngig von den drel anderen Arten zum
Rudelleben Gibergegangen ist.

Da Lycaon nach Befunden der vorliegenden Arbeit zahlreiche Autapomorphien, aber keine
Synapomorphien mit Canis oder Cuon besitzt, scheint auch Lycaon unabhangig von Canis
und Cuon Rudel gebildet zu haben. Die Verwandtschaft von C.lupus und Cuon wird
diskutiert und es ist wahrscheinlich, dass das Rudelleben bei C. lupus und Cuon ebenfalls
unabhéngig voneinander entstanden ist.

Der Rudelbildung bei Caniden liegt vermutlich Padomorphose als proximativer
Anpassungsmechanismus zugrunde. Allerdings ist Padomorphose kein grundsétzlicher Trend,
der auf eine groflere Anzahl von Merkmalen wirkt. Vielmehr liegt bei den rudellebenden
Caniden eine mosaikartige Evolution von verschiedenen Heterochronien vor.
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Anhang

8. Anhang

Tab. Al. Wahrscheinlichkeit, mit der bestimmte Anzahlen von zirkuldren Beziehungen (d) in
der Rangordnung einer Individuengruppe mit der Anzahl (N) auftreten konnen (APPLEBY
1983). Erlduterungen zur Berechnung der Linearitdt einer Rangordnung finden sich in
Kap. 3.2.2.3.

N
d kleiner als
oder gleich ... 3 4 5 6 7 8 9 10
0 0,750 0,375 0,117 0,022
1 0,051 0,006
2 0,120 0,017
3 0,033
4 0,069 0,006
5 0,112 0,011
6 0,023
7 0,037
8 0,063
9 0,094 0,007
10 0,153 0,012
11 0,019
12 0,030
13 0,045
14 0,067
15 0,095
16 0,138 0,008
17 0,012
18 0,018
19 0,026
20 0,038
21 0,052
22 0,073
23 0,097
24 0,131
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Tab. A2. Kritischer Wert der Chi-Quadrat- (y°) Verteilung, one-tailed (aus LEHNER 1996)
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Anhang

Tab. A3. Relative Haufigkeit der Kontaktaufnahmen sowie der Anndherungen je Stunde beobachtete
Aktivitétszeit, fiir alle Individuen der untersuchten Rudel getrennt dargestellt. Angegeben sind auflerdem
Geschlecht (m: Ménnchen, w: Weibchen) und Rangposition (a: Alpha-Tier, n: Nicht-Alpha-Tier) der Individuen.
(Bezeichnung der Individuen: Mannchen: Grof3buchstaben, Weibchen: Kleinbuchstaben, Alpha-Tiere Fettdruck,
Nicht-Alpha-Tiere nicht Fettdruck.) (C-do2: Cuon in Dortmund 1997, C-dui: Cuon in Duisburg, L-do2: Lycaon
in Dortmund 7/1997, L-do3: Lycaon in Dortmund 8/1997, L-mii: Lycaon in Miinchen, S-mu: Speothos in
Mulhouse, W-ka: C. lupus in Klein-Auheim, W-0s2: C. lupus in Osnabriick 10/1997.)

Rudel | Individuum | Geschlecht| Rang- Haufigkeit der Haufigkeit der
position Kontaktaufnahmen Anndherungen
C-do2 MA m n 2,5 6,4
C-do2 MB m a 0,5 11,6
C-do2 MC m n 0,6 13,6
C-do2 we W a 1,1 10,9
C-dui AL m a 2,1 9,8
C-dui fr w a 0,2 4.8
C-dui NA m n 0,1 2,6
C-dui PO m n 0,0 1,3
C-dui WF m n 0,1 0,9
L-do2 AR m a 3.4 6,7
L-do2 GE m n 2,6 8,1
L-do2 ma W a 1,0 2,7
L-do2 ni w n 3,0 10,1
L-do3 AR m n 5,7 7,4
L-do3 GE m a 11,0 17,1
L-do3 ma w n 3,2 55
L-do3 ni w a 5,7 11,6
L-mii MA m a 11,4 7,8
L-mii MB m n 2.9 1,4
L-mii wa W a 23 2,3
L-mii wb w n 3,1 4,2
L-mii WC w n 1,8 4,1
S-mu an w n 6,7 29,2
S-mu BE m n 4,1 16,4
S-mu el w a 8,3 15,9
S-mu HU m a 7,9 21,4
S-mu ka w n 9,7 20,3
S-mu NA m n 3,0 23,9
S-mu PE m n 7,5 27,6
W-ka AL m n 1,8 10,1
W-ka DI m n 1,6 8,1
W-ka ef w n 1,3 9,5
W-ka he w n 3,1 9,6
W-ka JO m n 0,2 5,0
W-ka KA m n 3,2 9,5
W-ka qu w n 1,5 6,5
W-ka SH m a 2,9 12,5
W-ka S W a 0,6 5,9
W-ka TR m n 1,6 17,8
W-ka UP m n 1,0 7,1
W-o0s2 DI m n 1,0 2,8
W-0s2 GE m a 0,3 6,1
W-o0s2 KA m n 0,8 4,5
W-0s2 we w a 0,8 1,7
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Tab. A4. Haufigkeit (Anzahl) der Kontaktaufnahmen aller Individuen (Ind.) zu den jeweils
anderen Rudelmitgliedern, fiir die beobachteten Rudel (a - h). Angegeben ist aulerdem der
prozentuale Anteil der Kontaktaufnahmen innerhalb jeden Individuenpaares (Q), sowie der
mittlere prozentuale Anteil, mit dem ein Individuum zu anderen Kontakte eingeht (Mittel).
(Bezeichnung der Individuen: Ménnchen: GroBbuchstaben, Weibchen: Kleinbuchstaben,
Alpha-Tiere: Fettdruck, Nicht-Alpha-Tiere: nicht Fettdruck.)

a) Cuon in Dortmund 1997

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind. |[MA|MB|MC| we | MA | MB | MC we

MA 17 17| 20 92,6| 96,6 89,71 92,9
MB 2 2 gl 7.4 42,9 57,11 35,8
MC 1 3 8| 3,4 57,1 80,0] 46,9
we 3 6 2 10,3] 42,9 20,0 24,4
b) Cuon in Duisburg 1997

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind. |AL | fr [NA|PO | WF| AL | fr | NA | PO | WF
AL 40 2| 1 2 95,2 66,7/ 100{ 100] 90,5
fr 2 4,8 0 2.4
NA 1| 2 1 33,3| 100 100 0] 583
PO 0 0 0,0
WF 2 0 100 50,0

¢) Lycaon in Dortmund 1997 (Juli)

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind.| AR GE ma ni AR GE ma ni
AR 41 44 19 73,2 93,6 52,8 73,2
GE 15 19 18 26,8 73,1 474 49,1
ma 3 7 31 6,4 269 50,0 27,8
ni 17 20 31 47,2 52,6 50,0 50,0

d) Lycaon in Dortmund 1997 (August)

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind.| AR GE ma ni AR GE ma ni
AR 21 25 39 51,21 67,61 542 577
GE 20 36 791 48,8 70,6] 72,5 63,9
ma 12 15 13 324 294 25,01 28,9
ni 33 30 39 45,8] 27,5 75,0 49,5

e) Lycaon in Miinchen 1997

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind. | MA|MB | wa | wb | we | MA | MB | wa | wb | wc
MA 3| 224 6 6 25,0{ 85,2 66,7 60,0 59,2
MB 9 47 5| 75,0 57,3| 45,5 59,3
wa 39 10 5| 14,8 23,8| 31,3 23,2
wb 3 35 32 34| 33,3| 42,7 76,2 73,9 56,5
wC 4 6 11 12 40,01 54,5| 68,8| 26,1 473
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) Speothos in Mulhouse 1998

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind.] an |[BE| € |HU| ka [INA|PE| an | BE|  |HU| ka | NA | PE
an 8| 56| 31| 18| 13| 12 38,1| 64,4] 75,6 51,4| 41,9| 48,0 53,2
BE | 13 201 12| 25| 3| 26/ 61,9 58,8] 50,0| 38,5| 18,8] 34,2 43,7
el 31| 14 45| 10| 18| 18] 35,6{41,2 33,6/ 16,9] 47,4| 33,3 34,7
HU| 10| 12| &9 17) 3| 12| 24,4] 50,0| 66,4 17,6| 32,4 39,7
ka 17) 40| 49| 19 12| 37] 48,6/ 61,5] 83,1| 52,8 42,9] 59,7 58,1
NA | 18] 13| 20| 14| 16 7] 58,1] 81,3| 52,6| 82,4| 57,1 36,8 61,4
PE | 13| 50{ 36| 25| 25| 12 52,0| 65,8] 66,7| 67,6| 40,3| 63,2 59,3
g) C. lupus in Osnabriick Oktober 1997

Anzahl Q-Anteil je Paar in % Mittel
Ind.| DI | GE | KA | we | DI GE KA we
DI 8 9 20,0 0,0 81,8 33,9
GE 32 10, 15| 80,0 71,4 88,2 79,9
KA 1 4 3] 100,0] 28,6 75,0 67,9
we 2 2 1 18,2 11,8] 25,0 18,3
h) C. lupus in Klein-Auheim 1998
Anzahl
Ind. | AL | DI | ef | he | JO| KA | qu |SH]| s TR | UP
AL 4 11 7 5 8 29 7 18 11 3
DI 8 2 8 8 1| 11 14 3 7
ef 5 6 12 6 10 51 12 14 17
he 5 3 6 6 8 4] 33 25 5 4
JO 2 1 7 7 11 31 12 17 1 3
KA 9 3 3 8 6 20 17 22 7
qu 21 5| 14 2 6 14 26 4] 16
SH 10 3 1| 10 5 7 53 12 1
S 6 1 2| 10 3 3] 14 1 5
TR 3 2 3 2 4 4 15 9 2
UP 19 4 9 11 8 11 4 23 21 3
Q-Anteil je Paar in % Mittel

Ind. | AL | DI ef he | JO | KA | qu | SH S TR | UP
AL 100,0| 68,8| 583| 71,4| 47,11 58,0| 41,2| 75,0 78,6/ 13,6 61,2
DI 0,0 57,11 40,0] 88,9| 72,7|100,0] 78,6] 93,3] 60,0| 63,6 65,4
ef 31,3 42,9 66,7 46,2| 76,91 50,0 92,3| 87,5 0,0 654 55,9
he 41,7 60,0f 33,3 46,2| 50,0{ 22,2| 76,7 71,4| 100,0] 26,7 52,8
JO 28,6| 11,1| 53,8 53,8 64,7 60,0/ 70,6/ 100,0] 33,3] 27,3 50,3
KA | 529 27,3] 23,1| 50,0/ 35,3 0,0 74,1| 85,0 84,6] 389 47,1
qu 42,00 0,0 50,0/ 77,8 40,0| 100,0 100| 89,7| 50,0] 80,0 62,9
SH 58,8 21,4 7,71 23,3] 29,4 259 0,0 79,1 44,4 472 29,4
s 25,00 6,7 12,5 28,6 0,0/ 15,0 10,3] 20,9 10,0 19,2 14,8
TR 21,4| 40,0(100,0 0,0 66,7| 15,4] 50,0 55,6] 90,0 40,01 479
UP 86,4| 36,4 34,6| 73,3| 72,7 61,1] 20,0 95,8 80,8 60,0 62,1
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Tab. AS. Indizes nach dem ,,Hinde-Index* fiir alle Individuenpaare der verschiedenen Rudel.
(Bezeichnung der Individuen: Minnchen: Grof3buchstaben, Weibchen: Kleinbuchstaben,
Alpha-Tiere: Fettdruck, Nicht-Alpha-Tiere: nicht Fettdruck.)

Rudel Paar K ontakt-lndex Nahe-1 ndex
C-do2 MA-MB 0.307 0.039
C-do2 MA-MC 0.442 0.034
C-do2 MA-we 0.132 0.004
C-do2 MB-MC 0.143 0.046
C-do2 M B-we -0.019 0.004
C-do2 MC-we -0,057 0.011
C-dui AL-fr 0,773 0.579
C-dui AL-NA 0.667 0.636
C-dui AL-PO 0.356
C-dui AL-WF 1.000 0.609
C-dui fr-NA -1,000 0.208
C-dui fr-PO -0,050
C-dui fr-WF 0.000
C-dui PO-NA 0.000 0.056
C-dui WF-NA 0.000 -0.275
C-dui WF-PO -0.206
L-do2 AR-GE 0.293 0.030
L-do2 ma-AR -0.419 -0.215
L-do2 ma-GE -0,231 -0,330
L-do2 ma-ni 0.143 -0,025
L-do2 ni-AR -0.210 -0.109
L-do2 ni-GE -0.019 -0.129
L-do3 AR-GE 0.191 0.019
L-do3 ma-AR -0.409 -0.201
L-do3 ma-GE -0.190 -0,122
L-do3 ma-ni -0.371 -0.155
L-do3 ni-AR -0.142 -0.125
L-do3 ni-GE -0.304 -0.200
L-mii MA-MB -0.083 -0,158
L-mii MA-wa 0.453 0.437
L-mii M A-wb 0.095 0.402
L-mii M A-wc 0.400 0.177
L-mii MB-wa -0.750
L-mii MB-wb -0.032 -0,248
L-mii MB-wc -0.260 -0,.167
L-mii wa-wb 0.188 0.379
L-mii wa-wce -0,099 0.330
L-mii wb-wc 0.344 0.057
S-mu an-BE -0.269 -0,070
S-mu an-ka 0,029 -0.061
S-mu an-NA -0.119 -0,.368
S-mu an-PE 0.000 -0.039
S-mu BE-ka -0.046 0.042
S-mu el-an -0.072 0.000
S-mu a-BE 0.057 -0.116
S-mu el-ka -0.193 -0.186
S-mu a-NA 0,312 0.065
S-mu el-PE -0.109 -0.144
S-mu HU-an -0.089 -0.113
S-mu HU-BE 0.020 -0,148
S-mu HU-¢l 0.354 0.539
S-mu HU-ka 0.025 0.117
S-mu HU-NA -0,176 -0,029
S-mu HU-PE -0.137 -0.184
S-mu NA-BE -0,045 -0,157
S-mu NA-ka 0.033 0.042
S-mu NA-PE -0.158 -0.196
S-mu PE-BE 0.216 -0.066
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Rudel Paar K ontakt-lndex Nahe-1 ndex
S-mu PE-ka -0.021 0.068
W-ka AL-DI 0.500 0.266
W-ka AL-ef 0.354 0.013
W-ka AL-he 0.139 0.316
W-ka AL-JO 0.464 0.233
W-ka AL-KA 0.137 0.249
W-ka AlL-qu 0.102 0.127
W-ka AL-TR 0.386 0.235
W-ka DI-ef 0.042 -0.010
W-ka DI-he -0.100 -0,187
W-ka DI-qu -0.237
W-ka ef-he 0.067 0.182
W-ka ef-qu -0,167 -0,075
W-ka JO-DI -0.317 0.028
W-ka JO-ef 0.038 -0.021
W-ka JO-he 0.038 0.050
W-ka JO-KA -0.067 0.077
W-ka JO-qu 0.267 -0,222
W-ka JO-TR -0.167 -0.114
W-ka KA-DI -0.061 -0.013
W-ka KA-ef -0.669 -0,138
W-ka KA-he 0.167 0.139
W-ka KA-qu -0,250 -0.105
W-ka KA-TR 0.077 -0.051
W-ka qu-he 0.131 0.300
W-ka SH-AL 0.160 0.067
W-ka SH-DI -0.086 0.096
W-ka SH-ef -0,340 0.150
W-ka SH-he -0,434 -0,042
W-ka SH-JO 0.169 0.093
W-ka SH-KA -0.041 0.220
W-ka SH-qu -0,100 -0,143
W-ka SH-si 0.362 0.258
W-ka SH-TR 0,037 0.025
W-ka SH-UP -0,278 0.050
W-ka S-AL -0.150 -0,102
W-ka si-DI -0.024 -0,138
W-ka si-ef 0.014 -0,032
W-ka Si-he -0,122 0.094
W-ka s-JO -0,078 -0,055
W-ka s-KA -0.218 -0,077
W-ka Si-qu -0,341 -0.172
W-ka s-TR -0.355 -0.130
W-ka s-UP -0,161 -0,049
W-ka TR-DI 0.067 0.017
W-ka TR-ef 0.250 -0,063
W-ka TR-he -0.200 0.102
W-ka TR-qu 0.125 0.013
W-ka UP-AL 0.419 0.149
W-ka UP-DI 0.064 0.084
W-ka UP-ef -0.128 -0.019
W-ka UP-he 0,233 0.260
W-ka UP-JO 0.352 0.144
W-ka UP-KA 0.348 0.174
W-ka UP-qu -0,067 -0.112
W-ka UP-TR -0.150 -0.064
W-0s2 GE-DI 0.238 0.165
W-0s2 GE-KA -0.119 -0,085
W-0s2 GE-we 0.416 0.145
W-0s2 KA-DI 1,000 -0,059
W-0s2 we-DI -0.443 -0,083
W-0s2 we-ka -0.417 -0.346




Anhang

Tab. A6. Mittlere Distanz der Individuen zu den anderen Rudelmitgliedern in m bei Ruhe und
Aktivitdt. Angegeben ist auBBerdem Rangposition (a: Alpha-Tier, n: Nicht-Alpha-Tier) und
Geschlecht (M: Miénnchen, W: Weibchen). (Bezeichnung der Individuen: Maénnchen:
GroBbuchstaben, Weibchen: Kleinbuchstaben, Alpha-Tiere: Fettdruck, Nicht-Alpha-Tiere:
nicht Fettdruck).

Rudel | Individuum | Rangposition | Geschlecht | Ruhe Aktivitét
C-do2 MA n m 14,1 6,8
C-do2 MB a m 11,8 7,7
C-do2 MC n m 13,0 7,6
C-do2 we a W 12,9 5,8
C-dui AL a m 11,9 13,3
C-dui fr a W 16,7 13,3
C-dui na n m 12,9 15,5
C-dui po n m 14,4 22,6
C-dui wf n m 14,3 14,6
L-do2 AR a m 2,2 6,8
L-do2 GE n m 3,0 6.4
L-do2 ma a W 5,0 8,9
L-do2 ni n W 1,9 9.0
L-do3 AR n m 2,6 6,4
L-do3 GE a m 2.9 4,9
L-do3 ma n W 4,5 9,3
L-do3 ni a W 2,5 5,5
L-mi MA a m 8,7 9,5
L-mi MB n m 9.9 13,9
L-mi wa a W 8,7 9.2
L-mi wb n W 9,7 11,0
L-mii WV n W 10,6 15,1
L-os X X X 5,1 5,4
S-mu an n W 1,4 3,8
S-mu BE n m 0,9 3.9
S-mu e a W 2,3 3,2
S-mu HU a m 32 3,5
S-mu ka n W 1,3 3,9
S-mu NA n m 1,5 4.2
S-mu PE n m 0,7 3,7
W-os1 DI n m 14,6 14,4
W-os1 GE a m 13,8 15,4
W-os1 KA n m 13,2 11,3
W-os1 we a W 13,4 14,7
W-0s2 DI n m 14,2 14,9
W-0s2 GE a m 10,7 12,0
W-0s2 KA n m 13,4 11,0
W-0s2 we a W 11,5 15,3
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Tab. A7. Mittlere Distanz zwischen allen Rudelmitgliedern in m, fiir die verschiedenen Rudel
nach Ruhe und Aktivitit getrennt.

Rudel Ruhe Aktivitit

C-do2 12,9 7,0
C-dui 14,0 15,9
L-do2 3,0 7,8
L-do3 3,1 6,5
L-mi 9,5 11,7
L-os 5,1 5.4
S-mu 1,6 3,7
W-os1 13,8 13,9
W-0s2 12,5 13,3

Tab. A8. Mittlere Distanz zum Néchsten in m, fiir die verschiedenen Rudel nach Ruhe und
Aktivitdt getrennt.

Rudel Ruhe Aktivitit
C-do2 5,5 3,9
C-dui 7,7 9,8
L-do2 1,6 3,9
L-do3 1,2 3,5
L-mi 2,1 4,0
L-os 5,1 5,4
S-mu 0,1 1,2
W-ka 3.9 3,9
W-osl 10,0 14,7
W-0s2 8,6 9,7
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Tab. A9. Mittlere Distanz der Individuen zu ihrem Néchsten in m, bei Ruhe und Aktivitit.
(Zur Bezeichnung der Individuen: Ménnchen: GroB3buchstaben, Weibchen: Kleinbuchstaben,

Alpha-Tiere: Fettdruck, Nicht-Alpha-Tiere: nicht Fettdruck).

Rudel Individuum Ruhe Aktivitat
C-do2 MA 7,1 3,4
C-do2 MB 4,9 4,6
C-do2 MC 5,6 4.4
C-do2 we 4,5 3,0
C-dui Al 6,7 4.5
C-dui fr 10,9 5,8
C-dui NA 4,9 9,5
C-dui PO 10,2 17,4
C-dui WF 6,0 12,0
L-do2 AR 0,4 3,4
L-do2 GE 1,5 3,3
L-do2 ma 3,8 49
L-do2 ni 0,6 4,1
L-do3 AR 1,0 3,1
L-do3 GE 0,6 2,4
L-do3 ma 2,8 6,9
L-do3 ni 0,2 1,6
L-mii MA 0,3 1,4
L-mii MB 3,2 4,4
L-mi wa 0,4 0,8
L-mii wb 1,7 2,5
L-mi wC 4,7 10,8
L-os 5,1 5,4
S-mu an 0,0 1,5
S-mu BE 0,0 1,3
S-mu e 0,1 0,7
S-mu HU 0,6 1,0
S-mu ka 0,0 1,2
S-mu NA 0,1 1,4
S-mu PE 0,0 1,0
W-ka AL 2,8 4,7
W-ka DI 3,5 3,3
W-ka ef 2.4 3,1
W-ka he 3,8 4,4
W-ka JO 3,0 8,4
W-ka KA 3,1 2,8
W-ka qu 11,8 5,2
W-ka SH 2,7 2,0
W-ka Si 2,4 1,0
W-ka TR 3,8 2,6
W-ka UP 3,9 4.8
W-os1 DI 12,5 13,9
W-os1 GE 8,9 18,0
W-os1 KA 8,9 13,0
W-os1 we 9,6 13,8
W-0s2 DI 10,7 12,6
W-0s2 GE 6,4 8,3
W-0s2 KA 9,5 7,6
W-0s2 we 7,9 10,5
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Tab. A10. Relative Haufigkeit, mit der die einzelnen Individuen (Ind.) ein anderes
Rudelmitglied als Néachsten haben, ausgedriickt in Prozent der Summe der Punktmessungen
(Anzahl), fiir alle Rudel (a - 1) nach Ruhe (r) und Aktivitit (a) getrennt. Da ein Indiviuum
gleichzeitig mehrere Nichste haben kann, kann die Summe der Prozente gréBer als 100 sein.
In der ersten Spalte ist jeweils das Individuum, in der obersten Zeile sind die Néachsten
eingetragen. Hatte ein Individuum einen Néchsten, dessen Identitdt nicht festgestellt werden
konnte, war der Néachste unbekannt (unb.). Waren alle Rudelmitglieder des Individuums in
einem weit entfernten Gehegeteil, hatte das Individuum keinen Néchsten (kei.). Anzahl:
Summe der Punktmessungen. (Bezeichnung der Individuen: Ménnchen GroB3buchstaben,
Weichen: Kleinbuchstaben, Alpha-Tiere: Fettdruck, Nicht-Alpha-Tier: nicht Fettdruck).

a) Cuon alpinus in Dortmund 1997

A/R Ind. Jzu MA%| zu MB% |zu MC%| zu we% | unb.% und kei.% [ Summe% | Anzahl

a MA 333 29,2 26,4 333 122,2 72
a MB 37,0 41,1 38,4 19,2 135,6 73
a MC 39,1 34,4 39,1 18,8 131,3 64
a we 29,6 37,0 46,3 18,5 131,5 54
a Mittel 352 349 38,9 34,6 22.4 130,1 263
r MA 37,0 47,3 33,9 0,6 118,8 165
r MB 21,3 42,7 52,4 0,6 117,1 164
r MC 37,6 38,7 38,7 1,7 116,8 173
r we 29,0 47,0 333 1,1 110,4 183
r Mittel 29,3 40,9 41,1 41,7 1,0 115,8 685
b) Cuon alpinus in Duisburg

AR | Ind. |zZuAL% | zufr% | zuNA% | zu PO% | zu WF% | Kein.% | unb.% | Summe% | Anzahl
a AL 32,5 15,7 4.8 21,7 0,0 349 109,6 83
a fr 31,1 6,7 2,2 11,1 2,2 51,1 104,4 45
a NA 18,9 12,2 9,5 17,6 5,4 50,0 113,5 74
a PO 9,6 4.8 23,1 4.8 17,3 49,0 108,7 104
a WF 23,9 15,2 15,2 2,2 16,3 359 108,7 92
a Mittel 20,9 16,2 15,2 4,7 13,8 8,2 44,2 109,0 398
r AL 41,9 37,1 30,5 36,2 0,0 2,9 148,6 105
r fr 57,3 27,3 31,5 16,8 2,1 3,5 138,5 143
r NA 36,0 14,0 23,7 54,4 0,0 4.4 132,5 114
r PO 45,2 44,0 26,2 7,1 4.8 3,6 131,0 84
r WF 45,8 13,5 64,6 11,5 7,3 2,1 144,8 96
r Mittel 46,1 28,4 38,8 24,3 28,6 2,8 3,3 139,0 542

220




Anhang

¢) Lycaon pictusin Dortmund 1997 im Juli

A/R| Ind. Jzu AR%|zu GE% [ zu ma% | zuni% | Kein.% | unb.% | Summe% | Anzahl
a AR 43,4 12,0 27,7 1,2 33,7 118,1 83
a GE 42,6 26,2 21,3 0,0 26,2 116,4 61
a ma 28,8 38,5 46,2 1,9 30,8 146,2 52
a ni 22,9 19,3 27,7 1,2 48,2 119,3 83
a Mittel 31,5 33,7 22,0 31,7 1,1 34,7 125,0 279
r AR 84,5 28,6 52,4 0,0 0,0 165,5 84
r GE 66,0 45,3 39,6 0,0 0,0 150,9 106
r ma 47.8 54,8 59,1 4,3 3,5 169,6 115
r ni 69,0 52,4 42,9 0,0 0,0 164,3 84
r Mittel 61,0 63,9 38,9 50,4 1,1 0,9 162,6 389

d) Lycaon pictus in Dortmund 1997 im August

A/R | Ind. |zu AR% |zu GE% | z7uma% | zu ni% | Kein.% | unb.% | Summe% | Anzahl
a AR 50,0 26,2 47,6 2,4 14,3 140,5 42
a GE 29,6 37,0 51,9 0,0 25,9 1444 27
a ma 42,9 47,6 38,1 4.8 9,5 142,9 21
a ni 40,5 45,9 27,0 0,0 18,9 132,4 37
a Mittel 37,7 47,9 30,1 45,9 1,8 17,2 140,1 127
r AR 48,5 30,3 68,2 0,0 0,0 147,0 66
r GE 42,0 34,6 64,2 0,0 0,0 140,7 81
r ma 42,5 47,1 50,6 2,3 1,1 143,7 87
r ni 47,9 74,6 29,6 0,0 0,0 152,1 71
r Mittel 44,1 56,8 31,5 61,0 0,6 0,3 145,9 305

e) Lycaon pictus in Miinchen

A/R| Ind. Jzu MA%|zu MB% | zuwa% | zu wb% | zu wc% | Kein.% [ unb.% | Summe% | Anzahl
a MA 6,9 75,9 5,2 3,4 0,0 17,2 108,6 58
a MB 21,3 19,1 61,7 14,9 0,0 17,0 134,0 47
a wa 78,4 3,9 3,9 2,0 0,0 17,6 105,9 51
a wb 10,5 45,6 9,0 22,8 0,0 21,1 108,8 57
a wce 31,0 9,5 26,2 31,0 14,3 23,8 135,7 42
a Mittel 353 16,5 32,6 25,4 10,8 2,9 19,4 118,6 255
r MA 0,4 96,0 1,3 4.9 0,0 2,2 104,9 223
r MB 21,8 20,9 72,6 24 4 0,0 0,9 140,6 234
r wa 97,0 0,0 1,7 3,5 0,0 1,3 103,5 230
r wb 11,2 57,1 8,9 36,6 0,4 2,2 116,5 224
r wce 38,1 16,7 32,6 50,2 42 4,6 146,4 239
r Mittel 42,0 18,6 39,6 31,5 17,3 0,9 2,2 122,4 1150
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) Speothos venaticus in Mulhouse

zuan%| zu zu€l%| zu |zuka%| zu zu [(Kein.%

A/R| Ind. BE% HU% NA% | PE% unb.% | Summe% | Anzahl
a an 17,1  26,9| 23,8 18,1| 43,01 22,8 0,5 3,1 1554 193
a BE 27,8 18,6/ 18,0 33,5 232| 36,1 1,0| 13,4 171,6 194
a el 26,5 27,7 51,01 25,8] 20,0/ 30,3 0,6 4,5 186,5 155
a HU 17,6] 21,1| 493 21,8 18,3| 30,3 2,8 3,5 164,8 142
a ka 25,1 39,7 23,5 18,4 25,11 41,3 1,7 10,1 184.,9 179
a NA 38,9 25,7 19,4 20,6| 27,4 36,0 0,0 2,3 170,3 175
a PE 254 46,6] 264 28,5 389| 228 0,5 2,6 191,7 193
a Mittel 269 29,7| 27,4 26,77 27,6| 254 32,8 1,0 5,6 175,0 1231
r an 79,21 97,9| 100,0{ 70,8| 89,6| 81,3 0,0 0,0 518,8 48
r BE 83,9 100,0f 96,8 71,0 80,6 90,3 0,0 0,0 522.6 31
r el 53,2 43,0 89,91 46,8 54,4| 46,8 0,0 1,3 3354 79
r HU 46,2 46,2 80,8 37,2] 50,0 38,5 5,1 3,8 307,7 78
r ka 88,2 80,4| 100,0/ 98,0 78,4 82,4 0,0 0,0 5217,5 51
r NA 84,41 73,3 100,0| 97,8| 73,3 75,6 0,0 0,0 504.4 45
r PE 94,31 68,6] 100,0| 100,0| 77,1 88,6 0,0 0,0 528.,6 35
r Mittel 75,0 65,1 96,4 97,1 62,7 73,6| 69,1 0,7 0,7 463,6 367
g) Canislupus in Osnabriick 1997 im April

A/R Ind. zu DI% | zu GE% | zu KA% | zu we% | Kein.% | unb.% | Summe% | Anzahl

a DI 26,6 35,9 39,8 11,7 7,0 121,1 128

a GE 29,9 24,6 34,3 24,6 5,2 118,7 134

a KA 34,7 32,0 49,3 10,7 1,3 128.,0 75

a we 18,9 243 37,8 35,1 0,0 116,2 37

a Mittel 27,8 27,6 32,8 41,2 20,5 34 121,0 374

r DI 23,2 23,2 43,4 21,2 0,0 111,1 198

r GE 19,0 55,0 20,6 13,2 1,1 109,0 189

r KA 13,0 34,8 49 4 12,3 0,0 109,5 253

r we 18,0 29,1 54,3 17,0 0,3 118,7 289

r Mittel 16,7 29,0 44,2 37,8 15,9 0,4 112,1 929
h) Canis lupus in Osnabriick 1997 im Oktober

A/R Ind. zu DI% | zu GE% | zu KA% | zu we% | Kein.% | unb.% | Summe% | Anzahl

a DI 21,6 27,0 29,7 16,2 18,9 113,5 37

a GE 16,4 21,8 23,6 1,8 49,1 112,7 55

a KA 23,5 23,5 32,4 5,9 26,5 111,8 34

a we 14,3 12,2 30,6 14,3 32,7 104,1 49

a Mittel 18,1 19,1 26,5 28,6 9,6 31,8 110,5 175

r DI 28,3 35,8 434 9,4 3,8 120,8 53

r GE 229 54,3 34,3 2,9 0,0 114,3 35

r KA 17,9 46,4 37,5 8,9 3,6 114,3 56

r we 26,8 24.4 48.8 4,9 2,4 107,3 41

r Mittel 22,5 33,0 46,3 38,4 6,5 2,4 114,2 185
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Anhang

i) Canis lupus in Klein-Auheim

A/R| Ind. | AL | DI | ef | he | JO | KA| qu | SH | s | TR | UP |Kein |unb. | Summe | Anzahl
% % | % % | % | % | % | % | %] %] %] % | % %
a |AL 12,8] 17,9 10,3] 17,9] 17,9] 28,2 23,1| 17,9| 17,9 20,5 7,71 0,0] 1923 39
a |DI 222 35,6 8,9| 20,0{ 13,3] 11,1] 15,6] 20,0] 13,3 24,4 0,0 0,0 1844 45
a |ef 9,11 34,5 9,11 7,31 91| 55 73] 55| 9,1]291] 18 0,0 1273 55
a |he 11,3] 15,1] 22,6 15,1 9,4| 18,9] 26,4| 34,0] 15,1] 22,6/ 3,8[ 0,0 1943 53
a |JO 143] 229| 11,4] 29 11,4 8,6 8,6| 14,3] 5,7] 20,0 5,7 0,0 1257 35
a |KA 1521 9,11 9,1 6,1 9,1 9,1] 42,4| 39,4| 24,2 12,1] 3,0/ 0,0] 17838 33
a  |[qu 31,11 16,2 189 8,1 9,5| 8,1 13,5] 14,9| 149| 122 4,1 14| 1527 74
a |SH 14,0 8,0| 10,0 24,0| 14,0] 20,0| 12,0 48,01 8,0] 18,0 0,0 0,0 176,0 50
a |s 20,51 6,8| 6,8 9,1| 11,4]| 36,4| 18,2| 40,9 11,4] 18,2 0,0 0,0 179,5 44
a |TR 16,7 19,0 4,8 4,8 11,9] 31,0| 7,1| 35,7| 16,7 9,5 2,4 0,0 1595 42
a [UP 17,8 15,6 17,8] 15,6] 13,3| 17,8] 0,0 17,8] 24,4| 44 22| 0,0 146,7 45
a |Mittel | 16,1| 15,2| 14,3| 9,4| 12,0| 159] 11,6] 21,7| 21,4| 11,9| 17,0 7,5 0,1 160,2 557
r |AL 0,0] 33,3] 0,0/ 0,0f 29,8] 57,9 12,3] &,8] 3,5| 22,8 0,0 0,0 1684 57
r |[DI 0,0 27,8] 5,6] 83| 27,8| 38,9| 25,0 0,0 5,6] 13,9] 0,0] 0,0] 1528 36
r lef 6,7 8,9 2,2| 0,0] 20,0] 51,1 44,4 0,0 6,7] 0,0 0,0 0,0] 1400 45
r |he 3,8] 3,8] 13,5 0,0 17,3 28,8 1,9 32,7] 5,8] 11,5 0,0 0,0 119,2 52
r [JO 3,6] 32,1| 3,6/ 0,0 3,6] 25,0 0,0 10,7 21,4] 39,3] 0,0] 0,0 139,3 28
r |KA 50,8 0,0 0,0 1,7] 18,6 0,0] 61,0 23,7 1,7 3,4 0,00 0,0] 1610 59
r |qu 5,61 11,1] 16,7 0,0 22,2|] 0,0 11,1] 0,0 33,3| 11,1| 16,7] 0,0 1278 18
r |SH 0,0 7,1 21,4 7,1 24| 143| 24 54,8| 14,3] 0,0/ 0,0 00| 1238 42
r |s 26,2| 24| 24| 357 0,0 00| 24| 66,7 2,4 0,0 0,0 0,0] 1381 42
r |TR 0,0 0,0 0,01 2,6] 23,1 23,1| 2,6] 23,1| 28,2 0,0/ 0,0 0,0 102,6 39
r [UP 0,0] 3,8 17,0] 35,8 18,9] 34,01 5,7] 11,3] 24,5 0,0 0,0 0,0 1509 53
r |Mittel | 9,8] 8,0 12,3] 8,2 8,5 15,4] 20,6] 24,0] 16,7] 9,3] 9,6/ 5,9 0,0 136,6 497
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Abstract

Within the Canidae family there are, besides the wolf Canis lupus, three monotypic genera:
the bush dog Speothos venaticus, the dhole Cuon alpinus and the African wild dog Lycaon
pictus which al live in social groups and show co-operative hunting and alloparental
behaviour. Only very few mammalian species live in packs, a social form which includes
co-operative hunting and alloparental behaviour. Within the Canidae, however, pack-living
occurs frequently. The question arises whether pack-living evolved repeatedly and
independently within the Canidae family or to what degree the four pack-living species are
related to each other. Besides this, it is unclear, which evolutionary mechanisms might have
favoured pack-living. In view of these questions a comparative study of the socia behaviour
of the four pack-living canid species was conducted.

The investigation took place in six zoological gardens, in Dortmund, Duisburg, Klein-
Auheim, Mulhouse, Munic and Osnabriick. Data collection was implemented through direct
observation and the analysis of videotapes. Observation methods were focus-animal sampling,
al-occurrance sampling, ad-libitum sampling and instantaneous scan sampling (all after
ALTMANN 1974b and LEHNER 1996).

Main research aspects were the occurrance of specific visual displays and social behaviour
patterns, social rank order, contact behaviour and inter-individual distances between pack
members as well as scent marking behaviour. For each research aspect it was tested whether
the findings could point to arelationship of the four species or to certain evolutionary trends.

The four studied species show great resemblance in their visual display and socia behaviour
patterns, with the greatest conformity between C.lupus and Cuon. Some morphological
particularities of Soeothos restrict the visual display and social behaviour patterns of this
species. There are three distinct differences between the four species: 1. only with Cuon an
arched tail (inverted U shape) is seen during imposing, 2. only C. lupus shows teeth-baring
through vertical lip contraction, and 3. only C. lupus and Cuon impose while keeping their
individual distance.

All four species show socia rank order in their packs with a separate rank order among
females and males. Aggressive and rank related interactions occur more often among
individuals of the same sex than of the opposite sex. The structure of the socia rank order
cannot be used to analyse the relationship of the four studied species.

C. lupus and Cuon are distance animals. Lycaon is an optiona contact animal, Speothos an
obligatory contact animal. Speothos lakes individual distance completely, which can be
interpreted as paedomorphosis. Fur sniffing is the most common contact behaviour of males
towards females.

For C.lupus and Cuon (and during resting periods also for Speothos) the interindividual
distance permits conclusions about the social bonding between pack members. This research
aspect not only analysed the actual distance but also the frequency of direct neighbourhood
between certain individuals. Within the packs of C. lupus and Speothos the apha-animals
occurred extremely often as nearest neighbour. Therefore it can be concluded, that the alpha-
animals of both species hold spatially a central position within their pack as well as socially.
Significance and origin of the central position of apha-animals within a pack are discussed.
The central position of the alpha-animals in C. lupus and Speothos packs can be explained as



symplesiomorphosis. Within Lycaon packs the central position of the apha-animals seems to
be less important than the social bonding between same-sex brothers and sisters.

Generaly only alpha-animals of C. lupus, Cuon and Lycaon show scent marking with urine or
faeces, whereas in Speothos packs all adult members show this behaviour equally. Phylogeny
and significance of this particularity are discussed.

The comparison of the studied packs revealed species independent similarities between some
packs. The term “Rudelfiihrung” (pack dominance style) is newly introduced for these
interspecific similarities. The despotic type of pack dominance style is mainly characterised
through the behaviour of the dominant animal, which frequently initiates rank related
interactions and thus establishes its dominance. In the tolerant type of pack dominance style
the subordinate animal shows submissive behaviour frequently and spontaneously to the
dominant partner, so that the rank relationship and the dominant position of the partner are
confirmed. It is discussed why the two types of pack dominance styles, which were found in
the present study, are important characteristics for the description of socia structures within
canids.

For canids the predispositions to living in larger groups, monopolized reproduction,
alloparental behaviour and co-operative hunting are discussed on the basis of information
from the literature. There is a marked predisposition to pack formation within the Canidae
family. Therefore the repeated and convergent development of pack-living is likely. The
relationship of the four pack-living canids can only be clarified with the help of further
characteristics.

Spoeothos differs from C. lupus, Cuon and Lycaon in numerous characteristics as found out in
the present study, e.g. lacking individual distance, obligatory lying in contact, scent marking
of all pack members, urinating in the raised hindquarter posture, urine spraying into the air,
arched back for threatening, exaggerated performance of specific behaviours and significantly
less varied visua display patterns. Together with findings from morphologica and
palaeological studies it can be concluded, that Speothos evolved pack-living independently
from the other three studied species.

In this study it was found that Lycaon shows numerous autapomorphies, but no
synapomorphies with Canis or Cuon. Consequently, Lycaon developed pack-living
independently from Canis and Cuon. The relationship of C. lupus and Cuon is discussed and
it seems likely that pack-living in C. lupus and Cuon evolved also independently from each
other.

The formation of packs within canids is presumably based on paedomorphosis as evolutionary
trend. Paedomorphosis, however, is no a fundamental trend which affects a larger number of
characteristics. Within pack-living canids there is rather a mosaic-like evolution of different
heterochronies.



Zusammenfassung

5. Zusammenfassung

Innerhalb der Familie Canidae gibt es neben dem Wolf, Canis lupus, drei monotypische
Gattungen, den stidamerikanischen Waldhund Speothos venaticus, den asiatischen Rothund
Cuon alpinus und den Afrikanischen Wildhund Lycaon pictus, die nicht nur in Gruppen |eben,
sondern auch gemeinsam jagen und gemeinsame Jungenfirsorge betreiben. Nur sehr wenige
Saugetierarten leben in Rudeln, was gemeinsames Jagen und gemeinsame Jungenflrsorge
umfasst. Innerhalb der Caniden liegt eine auffdlige Haufung dieser Sozialform vor. Es stellen
sich die Fragen, ob das Rudelleben im Laufe der Evolution innerhalb der Caniden mehrfach
unabhéngig entstanden ist und inwieweit die vier rudellebenden Arten miteinander verwandt
sind. AulRerdem ist unklar, welche Evolutionsmechanismen die Rudelbildung méglicherweise
begunstigt haben. Im Hinblick auf diese Fragen wurde in der vorliegenden Arbeit das
Sozialverhalten der vier rudellebenden Canidenarten vergleichend untersucht.

Die Untersuchungen fanden in sechs zoologischen Gérten, in Dortmund, Duisburg, Klein-
Auheim, Mulhouse, Miinchen und Osnabriick, statt. Die Datenerhebung erfolgte durch direkte
Beobachtung unter zeitweiliger Zuhilfenahme von Videoaufnahmen. Die Beobachtungen
wurden nach der Fokustier-Methode, der All-Occurrance-Methode, Punktmessungen und der
Ad-Libitum-Methode durchgefiihrt (alle nach ALTMANN 1974b und LEHNER 1996).

Hauptuntersuchungspunkte waren das Vorkommen von bestimmten Ausdrucksgesten und von
sozidlen Verhaltensweisen, die soziale Rangordnung, Kontaktaufnahmen und Distanzen
zwischen den Tieren eines Rudels sowie das Harnen und Koten. Es wurde fur die jeweiligen
Untersuchungspunkte geprift, ob die gefundenen Ergebnisse Hinweise auf eine nahere
Verwandtschaft der vier untersuchten Arten oder auf Evolutionsmechanismen geben kénnen.

In den Ausdrucksgesten und sozialen Verhatensweisen zeigen die vier untersuchten Arten
grolRe Ahnlichkeit, wobei die grofte Ubereinstimmung zwischen C. lupus und Cuon vorliegt.
Soeothos ist in seinen Ausdrucksgesten durch verschiedene morphologische Besonderheiten
eingeschrankt. Deutliche Unterschiede zwischen den untersuchten Arten bestehen darin, dass
nur Cuon seinen Schwanz zum Imponieren umgekehrt-U-formig halten kann, dass nur
C. lupus seine Zéhne durch vertikales Zusammenziehen der Lippen blecken kann, und dass
bei C. lupus und Cuon im Gegensatz zu Speothos und Lycaon Imponieren unter Beibehaltung
der Individual distanz vorkommt.

Alle vier untersuchten Arten bilden Rangordnungen innerhalb ihrer Rudel aus, wobel
typischerweise fir jedes Geschlecht eine Rangordnung vorliegt. Aggressive und rangrel evante
Auseinandersetzungen kommen zwischen verschiedengeschlechtlichen Individuen seltener
vor as zwischen gleichgeschlechtlichen. Anhand der Rangordnungsstrukturen kénnen keine
Hinweise auf das V erwandtschaftsverhdtnis der untersuchten Arten abgeleitet werden.

C.lupus und Cuon sind Distanztiere. Lycaon kann als fakultatives, Speothos als
obligatorisches Kontakttier eingestuft werden. Speothos fehlt die Individualdistanz
vollstéandig, was als Padomorphose gedeutet wird. Beschnuppern ist die haufigste Art der
K ontaktaufnahmen von Ménnchen zu Weibchen.

Die Distanzen zwischen den einzelnen Rudelmitgliedern lassen bel C. lupus und Lycaon
sowie wahrend der Ruhe auch bei Speothos Riickschliisse auf die soziale Bindung der Tiere
zueinander zu. Unabhadngig von der tatséchlichen Distanz wurde auch die Haufigkeit
untersucht, mit der ein Individuum ein anderes als nachsten Nachbar hat. Bei C. lupus und
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Zusammenfassung

Soeothos kommen die Alpha-Tiere eines Rudels besonders haufig als nachster Nachbar vor.
Den AlphaTieren beider Arten kann daher rdumlich wie sozial eine zentrale Position
innerhalb des Rudels zugeschrieben werden. Die Bedeutung und Herkunft der zentralen
Position von Alpha-Tieren innerhalb eines Rudels wird diskutiert. Die zentrale Position der
Alpha-Tiere ist bei C.lupus und Speothos als Symplesiomorphie zu deuten. Bei Lycaon
scheint die zentrale Position der AlphaTiere durch die enge soziale Bindung zwischen
gleichgeschlechtlichen adulten Geschwistern weniger bedeutend zu sein.

Wahrend bei C. lupus, Cuon und Lycaon im Allgemeinen nur die Alpha-Tiere mit Harn und
Kot markieren, markieren bei Speothos alle Rudelmitglieder gleichermal3en. Phylogenese und
Bedeutung dieser Besonderheit von Speothos werden diskutiert.

Beim Vergleich der untersuchten Rudel wurde festgestellt, dass manche Rudel artunabhangig
Gemeinsamkeiten aufweisen. Fir diese interspezifischen Gemeinsamkeiten wird in der
vorliegenden Arbeit der Begriff der ,, Rudelfihrung” neu eingefiihrt. Der despotische Typ der
Rudelfuhrung ist im wesentlichen dadurch gekennzeichnet, dass das dominante Tier durch
haufigen Beginn von Rangauseinandersetzungen seine Dominanz manifestiert. Bei der
toleranten Rudelfiihrung unterwirft sich das unterlegene Tier haufig freiwillig und spontan,
wodurch es das Rangverhédltnis und damit die Dominanz des Partners bestétigt. Es wird
diskutiert, warum die in der vorliegenden Untersuchung festgestellten Typen der
Rudelfuhrung wichtige Merkmale zur Beschreibung von sozialen Strukturen bei Caniden sind.

Fur die Canidae werden anhand von Literaturangaben die Pradispositionen zum Leben im
groReren Gruppen, zum Fortpflanzungsmonopol, zur gemeinsamen Jungenaufzucht und zur
gemeinsamen Jagd diskutiert. Fur die Rudelbildung gibt es innerhalb der Caniden eine
ausgepragte Pradisposition. Eine mehrfache konvergente Entwicklung des Rudellebens ist
daher wahrscheinlich. Zur Klarung der ndheren Verwandtschaft der rudellebenden Caniden
mUssen weitere Merkmal e herangezogen werden.

Soeothos unterscheidet sich von C. lupus, Cuon und Lycaon durch zahlreiche im Rahmen der
vorliegenden Arbeit untersuchte Merkmale, wie die fehlende Individualdistanz, das obligate
Kontaktliegen, das Markieren aller Rudelmitglieder, die Handstandhaltung beim Harnen, das
Versprihen von Urin in die Luft, das Buckeln bei Drohen, die Ubertriebene Ausfihrung
bestimmter Verhaltensweisen und die wesentlich eingeschrankteren Ausdrucksgesten.
Zusammen mit Befunden aus morphologischen und paldontol ogischen Untersuchungen kann
daher gefolgert werden, dass Speothos unabhdngig von den drel anderen Arten zum
Rudelleben Gibergegangen ist.

Da Lycaon nach Befunden der vorliegenden Arbeit zahlreiche Autapomorphien, aber keine
Synapomorphien mit Canis oder Cuon besitzt, scheint auch Lycaon unabhangig von Canis
und Cuon Rudel gebildet zu haben. Die Verwandtschaft von C.lupus und Cuon wird
diskutiert und es ist wahrscheinlich, dass das Rudelleben bei C. lupus und Cuon ebenfalls
unabhéngig voneinander entstanden ist.

Der Rudelbildung bei Caniden liegt vermutlich Padomorphose als proximativer
Anpassungsmechanismus zugrunde. Allerdings ist Padomorphose kein grundsétzlicher Trend,
der auf eine groflere Anzahl von Merkmalen wirkt. Vielmehr liegt bei den rudellebenden
Caniden eine mosaikartige Evolution von verschiedenen Heterochronien vor.
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