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In den letzten 10 Jahren sind die Lautiufe-
rungen vieler Anuren-Arten untersucht und
verglichen worden. Die Stimmen erwiesen sich
dabei als geeignetes taxonomisches Merkmal
im Spezies- und Subspezies-Bereich (BLAIR,
1962; SCHIOTZ, 1967). Lautiuflerungen als
ethologische Gruppenmerkmale eignen sich
deshalb besonders fiir die Feintaxonomie, weil
sie hiufig im Fortpflanzungsverhalten die
Rolle von Signalen spielen und deshalb leicht
zu Isolationsmechanismen werden. Uber die
Funktionen der LautiuBerungen im innerart-
lichen Bereich ist vergleichsweise noch wenig
bekannt (BOGERT, 1960; SCHNEIDER,
1966 a). Bei vielen Arten diirfte den LautdufSe-
rungen die Aufgabe zufallen, artgleiche Indi-
viduen am gleichen Laichplatz zu versammeln
und innerhalb des Laichplatzes die 9 zu den
J J zu lodken.

Bei den meisten Bufoniden sind die '’ mit
lauten Stimmen begabt. Nur einzelne Arten

haben eine héchstwahrscheinlich sekundir
rudimentierte Stimme. Die Untersuchung der
Verhaltensweisen gerade dieser Arten diirfte
ein Licht auf die Funktion der Stimme bei laut-
starken Arten werfen. Zu den Arten mit rudi-
mentirer Stimme z3hlt Bufo bufo.

Die Bufoniden haben zwei verschiedene
Rufe: 1. den Abwehrlaut nicht paarungsberei-
ter Individuen gegen den Amplexus (Umklam-
merung) und 2. den Lockruf.

Die beim & mit dem Abwehrlaut gekop-
pelte Abwehrreaktion besteht aus hustenarti-
gen Flankenbewegungen, wie sie in dhnlicher
Form auch bei Tieren anderer Gattungen und
Familien auftreten. Bei beiden Geschlechtern
148t sich das Abwehrverhalten durch den Am-
plexus axillaris oder dessen Imitation von Hand
oder mit einer umgebundenen Schnur auslisen.
Bei Schwellenerniedrigung geniigen auch un-
spezifischere taktile Reize. Nur bei paarungs-
bereiten @9 im Friihjahr ist diese Reaktion
blockiert, tritt aber sofort nach dem Laichen
wieder auf. Beim J sind die Flankenbewegun-
gen mit einem Abwehrlaut —der Unk-Reaktion
nach EIBL-EIBESFELDT (1950) — verbunden;
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daB Q@ unkt stumm. Bei Bufo calamita hat auch
das @ den Abwehrlaut; er ist aber schwerer
auslosbar als beim (. Deshalb unkt auch das
Bufo calamita-Weibchen meistens stumm.
Beim Bufo bufo-Minnchen ist der Laut im
Sommer schwerer ausldsbar als im Herbst und
im Frithjahr. Alle Subadulten unken noch
stumm. Bei jungadulten G ist der Abwehr-
laut im Spitsommer des 3. oder 4. Lebensjah-
res mit eintretender Geschlechtsreife — erkenn-
bar auch an der erstmaligen Pigmentierung der
Daumenschwielen — das erste Mal auslosbar.
Der Abwehrruf des (3 ist zweifellos homolog
mit dem stummen Abwehrverhalten der .
Der Abwehrlaut ist in Abb. 7 und 8 bei
SCHNEIDER (1966 b) im Oszillogramm resp.
Spektrogramm dargestellt. Zwar variiert er in-
nerhalb der Art ziemlich stark, je nach der Her-
kunft der 0 (SCHNEIDER, brieflich), ist
aber ziemlich unspezifisch; er tont fiir das
menschliche Ohr bei verschiedenen Arten dhn-
lich, entsprechend seiner Funktion sowchl
Paarungen innerhalb der Art als auch solche
mit artfremden Individuen zu verhindern. Lost
man bei Arten mit Kehlsack den Abwehrlaut
durch den Achselgriff aus, stiilpen die ' die
Schallblase gelegentlich etwas nach au8en, wo-
durch sich das Lautbild verindert (FLINDT
und HEMMER, 1968). Dieser Abwehrlaut ist
bei Bufo bufo auf der Laichwanderung und am
Laichplatz selbst oft zu horen. Er hat nach-
weislich keine Lockfunktion. Wir legten im
Beobachtungsgelinde bei Thalwil, Ziirich,
(HEUSSER, 1968, 1969) Sicke mit abwehr-
quakenden ' auf den Marschrouten der
zum Laichplatz wandernden Krdten aus. Nie
war eine Ansammlung von Kréten an solchen
Sacken zu beobachten. Werden bei einem Rich-
tungswahlversuch am Tag (HEUSSER, 1958 a)
oder bei Arenenversuchen wihrend der Wan-
derzeit in der Nacht (HEUSSER, 1964) quakende
J O in der Nihe aufbewahrt, so wird die Rich-
tung, aus der die Abwehrlaute kommen, nicht
bevorzugt. Auf ihrer Laichwanderung ziehen
die Krdten an fremden Laichplitzen, aus denen
der Abwehrlaut ertdnt, vorbei; in einen frem-

den Laichplatz verfrachtete Kroten verlassen
diesen z. T. und wandern zum eigenen zuriick.

Die zweite Lautdu8erung ist der sogenannte
Lockruf. Er wird etwas lingergezogen als der
Abwehrlaut und nur spontan geiduflert. Dafiir,
daf} dieser Ruf mit dem Lockruf anderer Bufo-
niden homolog, aber sekundir rudimentiert
ist, sprechen folgende Griinde:

1. Das Bufo bufo-Minnchen hat keine
Schallblase. (In Abb. 1 und 2 sind ein &' von
Bufo bufo und ein solches von B. calamita bei
der Auflerung des Lockrufs verglichen). Der
Ruf ist deshalb bei Bufo bufo leise, kaum lau-
ter als der Abwehrruf. Nachts ist er fiir das
menschliche Ohr bei Windstille und Sichtver-
bindung knapp 150 m weit horbar. Bufo cala-
mita hort man unter gleichen Umstinden ca.
1 km weit.

2. Die J'd — wenigstens von Bufo b. bufo
nordlich der Alpen — rufen duflerst selten —
im Vergleich mit anderen Arten so gut wie nie.
Wihrend einer s5-Jahr-Studie (1962—66,
HEUSSER, 1968, 1969), der auch die iibrigen
noch unpublizierten Angaben dieser Arbeit
entnommen sind, horten wir den Lockruf wih-
rend der Anwanderung, Vorlaichzeit und
Laichzeit nicht jedes Jahr einmal, obschon wir
pro Saison taglich wihrend mindestens 2 Ta-
ges- und 4 Nachtstunden Gelegenheit hatten,
ihn zu horen. 1963 horten wir den Lockruf
einige Male an einem Laichplatz (Gattiker-
weiher bei Thalwil, Ziirich), an dem schit-
zungsweise fiinftausend J'J versammelt
waren. Das bedeutet, daf3 nur wenige Promiile
der am Laichplatz anwesenden Minnchen in
einem Jahr vom Lockruf Gebrauch machen, falls
iiberhaupt gelockt wird. Aus diesem Grund
konnte der Ruf offenbar bis jetzt noch nie auf
Tonband registriert werden (der Ruf in
SCHNEIDER, 1966 b ist wie erwahnt ein Ab-
wehrlaut und deshalb nicht mit den Lockrufen
von Bufo calamita und B. viridis zu homologi-
sieren). Manche Beobachter halten den hiufi-
gen Abwehrlaut fiir den Lockruf; die beiden
Rufe sind nicht zu verwechseln, wenn man
den Lockruf einmal gehort hat.
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einem angelockten Q aufgesucht wird. Ist ein @
bis auf Berithrungsdistanz herangekommen,
unterbricht das ' das Rufen und umklammert
das Q. Direkt beobachtet haben diesen Vor-
gang auch BLAIR (1958 a) bei Hyla cineren,
LITTLEJOHN, FOUQUETTE und JOHNSON
(1960) bei Hyla versicolor und BRAGG (1942)
bei Pseudacris streckeri, (1959) bei Pseudacris
nigrita triseriata sowie (1961) bei Bufo ter-
restris charlesmithi. Experimentelle Anlockung
von QQ durch Tonbandwiedergaben arteigener
J J'-Rufe wurde fiir verschiedene Arten nach-
gewiesen, z. B. fiir Pseudacris (MARTOF,
1961; MARTOF und THOMPSON, 1958;
LITTLEJOHN, 1960, 1961; LITTLEJOHN und
MICHAUD, 1959; MICHAUD, 1962) und
Bufo terrestris (BOGERT, 1960). Dabei kon-
nen die 9@ die Rufe arteigener " z. T. von
denen artfremder ' unterscheiden, so daf3
dem Lockruf im Unterschied zum unspezifi-
schen Abwehrlaut die Funktion eines Isola-
tionsmechanismus zukommt (BLAIR, 1936,
1958, b, ¢, d, 1963, 1964; BLAIR und LITTLE-
JOHN, 1960; LITTLEJOHN, 1959, 1960,
19061; LITTLEJOHN und MAIN, 1950;
JOHNSON, 1959, 1963; MARTOF, 1961;
BOGERT, 1962; MICHAUD, 1964). Die
rufenden ' isolieren sich von anderen
' , was man auch bei den europiischen Bufo
calamita, Hyla arborea und Bombina variegata
beobachten kann (BIRKENMEIER, 1952;
HEUSSER, 1961; SCHNEIDER, 1967). Auch
das Bufo bufo-J sondert sich ab, wenn es ein-
mal ruft (HEUSSER, 1958 a).

4. Lautstarke Arten bilden Chore. Ein Chor
kommt dadurch zustande, daf mehrere J'J
gleichzeitig in Rufstimmung sind und sich ge-
genseitig noch zum Rufen animieren. Diesen
Eindruck habe ich beim Vorspielen von Ton-
bandaufnahmen arteigener Rufe bei Hyla
arborea und Bufo calamita gewonnen (Vgl.
BRAGG, 1950; BELLIS, 1957; NEILL, 1958;
HEUSSER, 1961 ; JONES und BRATTSTROM,
1962; SCHMIDT, 1964; FOSTER, 1967;
PAILLETTE, 1967 und SCHNEIDER, 1967).
Bei Bufo bufo kommen offenbar deshalb keine

Chore zustande, weil zu selten gleichzeitig
mehrere 0'J in Rufstimmung sind. Dafl das
Bufo bufo-J ethologisch auch die typische
Chorstruktur anderer Bufoniden hat, zeigte
eine Beobachtung an einem Laichplatz im
Churer Rheintal, als in der Nachlaichzeit am
28. 4. 57 einmal 2 0 J gleichzeitig in Rufstim-~
mung waren: Wenn nach einer Rufpause das
eine d zu rufen begann, setzte das andere
auch sofort ein, so daf entweder keines oder
beide abwechselnd quakten, wie es fiir die
Chorbildung kennzeichnend ist und z. B. bei
Hyla arborea, Bufo calamita und Bombina
variegata genau so verliuft, wenn nur 2 J &
zugegen sind; das eine G li3t sich dann durch
den Lautsprecher ersetzen. Ethologisch stimmt
also das Rufen von Bufo bufo mit dem anderer
Arten iiberein, wenn man sich eine sehr hohe
Schwelle und die anatomisch bedingte Laut-
schwiche dazudenkt. Das spricht fiir Homolo-
gie und sekundire Rudimentierung. Daf8 der
Lodkruf von Bufo bufo sekundir funktionslos
geworden ist, zeigen folgende Beobachtungen:
a) Rufende ' sitzen in der Regel weiher-
einwirts auf isolierten Posten. Schon in 150
bis 200 m Entfernung vom Laichplatz ist oft
mehr als die Halfte der anwandernden Q9 ver-
paart. Die wenigen ledig am Laichplatz ankom-
menden 99 werden von den am Weiherrand
stumm, aber in Rufstellung stehenden und auf
jeden Bewegungsreiz reagierenden G’ mit
50 hoher Wahrscheinlichkeit verpaart, daf sich
ein isoliert rufendes  selektiv jeder Paarungs-
chance beraubt. 1955—66 sah ich unter mehre-
ren tausend kontrollierten QQ nur 2, die nachts
ledig in den Laichplatz eindrangen und ein ein-
ziges lediges, laichvolles @ bei Tag. Obwohl
alle in einem Jahr laichenden Q9 gleichzeitig
am Laichplatz versammelt sind, ist die Ver-
paarung jedes Q@ gesichert, weil die JJ" aus
z. T. noch unbekannten Griinden in der Uber-
zahl sind: der Anteil der QQ liegt bei 12 %.
Die beiden Mechanismen des Geschlechter-
erkennens, namlich positiv vom Q aus, indem
es ein rufendes ' aufsucht und negativ vom
J aus, indem es wahllos bewegte Objekte
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anschwimmt und dadurch ein @ nach Versuch
und Irrtum findet, schlieBen sich gleichzeitig
aus. MARTOF und THOMPSON (1958)
haben bei Pseudacris nigrita gezeigt, daf die
dJ bei dichter Platzbesetzung nach Versuch
und Irrtum anspringen, bei diinner Besiedlung
dagegen siillsitzen und rufend 99 anlocken.
Bei Bufo bufo dominiert das zu dichter Be-
setzung passende Versuch-Irrtum-Verhalten
in groeren Populationen wihrend der Laich-
zeit vOllig. Dafd der andere Mechanismus etho-
logisch vorhanden ist, zeigen die wenigen Rufer;
er kommt aber praktisch nicht zum Zuge, weil
bei der starken Uberzahl der G Palle Q@ durch
Versuch und Irrtum verpaart werden.

b) Die zweite hypothetische Funktion des
Lockrufs ist die bei anderen Bufoniden nach-
gewiesene Laichplatzweisung fiir anwandernde
Kréten (BOGERT, 1047, 1960, 1962; FERGU-
SON und LANDRETH, 1966; OLDHAM,
1966). Daff Bufo bufo den Laichplatz ohne
akustische Weisung findet, ist sicher, denn die
meisten erreichen den Laichplatz, ohne daf
tiberhaupt ein Lockruf ertont. Es bleibt die
Frage, ob der Ruf, falls er noch eine experimen-
tell nachweisbare Wirkung haben sollte, auch
unter natiirlichen Bedingungen eine Rolle spie-
len kann. — Dagegen spricht wiederum die
Seltenheit des Lockrufs. Die ganze Wanderung
und Laichzeit kann im erwihnten Beobach-
tungsgelinde, das 4 Populationen umfaft,
vollig lautlos verlaufen, obschon gleichzeitig
weit iiber zehntausend '’ mobilisiert sind.
Auch wenn einmal ein J ruft, miiflte doch die
grofite Strecke der Wanderung ohne akustische
Weisung zuriickgelegt werden, denn die hiu-
figsten Wanderdistanzen liegen im Friihjahr
bei 300 — 600 m, wohin der Ruf nicht reicht.
Distanzmifig die Hilfte bis /s der Wanderung
fallen aber schon in den Herbst, denn die Som-~
merquartiere der Krodten, aus denen sie im
August in Richtung zum Laichplatz aufbrechen,
liegen am haufigsten in 500 — 1500 m Entfer-
nung vom Laichplatz. Wihrend der Herbst-
wanderung ertdnt der Lodkruf nie, auch sind
keine Kréten am Laichplatz.

Falls im Friihjahr von den wenigen am Laich-
platz lockenden ' eine Anziehung auf die
noch anwandernden Individuen feststellbar
wire, miifiten viele Kroten an demjenigen der
beiden Weiher des Beobachtungsgebietes blei-
ben, der den Sommerquartieren niherliegt
(Waldweiher bei Thalwil, Ziirich). Das ist nicht
der Fall. Obschon die meisten Kréten dem
Waldweiher zunichst niher sind, ziehen mehr
Kréten zum entfernteren Gattikerweiher. Mar-
kierungen zeigten auch,daB ein Teil der Gattiker-
weiher-Kroten auf der Laichwanderung in un-
mittelbarer Nihe des Waldweiher-Laichplatzes
vorbeiziehen, um zu ihrem eigenen, 8oo m ent-
fernten Laichplatz zu gelangen. Die Bindung
an einen bestimmten Laichplatz dominiert iiber
alle anziehenden Reize, die von einem andern,
ebenfalls von Erdkréten besiedelten Laichbio-
top ausgehen konnten. Verfrachtet man in der
einen Laichzeit Kroten der beiden Weiher
wechselweise in den andern Weiher, so sind
die Individuen in der folgenden Laichzeit wie-
der sehr sauber auf ihre eigenen Laichplitze
sortiert (Markierungsversuche, HEUSSER,
1969). Auch die Tatsache, daf bei den Ver-
frachtungsversuchen 1955/56 (HEUSSER, 1958
a, b) in den Waldweiher versetzte Gattiker-
weiher—Kréten z. T. noch in der gleichen
Laichzeit in den Gattikerweiher zuriickkehrten,
wobei sie sich von den Kréten der Waldweiher-
Population trennen muflten, beweist, dafl die
Laichgemeinschaft nicht auf akustischem Wege
versammelt und zusammengehalten wird.

Vergleich mit anderen Arten: Daf8 das Bufo
bufo-J den Lockruf besitzt, aber damit keine
Funktion erfiillt, ist ein Angelpunkt in der
Verhaltensorganisation dieser Art.

Das Verhalten der Erdkréte im Fortpflan-
zungskreis weicht in einigen charakteristischen
Ziigen ab vom generalisierten Verhaltens-
muster anderer Bufoniden. Als generalisiertes
Bufoniden-Verhalten kann gelten: Die J'd
bilden laute Chore. (Sie haben innere oder
duere Schallblasen. Nach den Untersuchun-
gen von LIU (1935) besitzen von 136 gepriif-
ten Bufoniden 128 Arten kehlstindige Schall-
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Stimme auch im iibrigen Verhalten mehr den
generalisierten Bufoniden dhneln.

Unter den amerikanischen Bufoniden hat
Bufo alvarius bei gut entwickeltem primérem
Schallapparat (McALISTER, 1961), aber rudi-
mentdrer Schallblase (INGER, 1958) eine
schwache, selten und nicht in langen Sequenzen
ertonende Stimme (BLAIR, 1956). Auch Bufo
boreas (MCcALISTER,- 1961) und der zur
Bufo boreas-Gruppe gehorende Bufo exsul
(SCHUIERER, 1962) haben keinen Lockruf,
einen rudimentidren sekundiren Schallapparat,
aber intakte primare Schallstrukturen. Da die
Funktion der Rufe u. a. im Anlocken artglei-
cher Individuen zum Laichplatz besteht, sieht
BLAIR (1956) einen Zusammenhang zwischen
der Lautstirke einer Art und ihrer Entfernung
vom Laichplatz: die lautesten Stimmen sind bei
sich weit ausbreitenden Arten zu erwarten, die
schwichsten bei solchen, die auf die nichste
Umgebung der Laichgewdsser beschriankt blei-
ben. Bufo alvarius und Bufo exsul sind stark
aquatile Formen, die sich kaum vom Laichplatz
entfernen. Wir konnen hinzufiigen, da8 auch
Arten, die sich auBBerhalb der Laichzeit soweit
vom Laichplatz entfernen, daf auch ein lauter
Ruf nicht hinreichen wiirde (1—2 km) und
dennoch eine Bindung an den gleichen Laich-
platz aufrecht erhalten, eine rudimentire Stim-
me haben kénnen (Bufo bufo und Rana tem-
poraria). Fiir Bufo alvarius ist zudem die Stim-
me wegen seiner konkurrenzlosen Korper-
grofe als Isolationsmechanismus unwichtig
(BLAIR, 1958 d). BLAIR und PETTUS (1954)
sowie MARTOF und THOMPSON (1958)
bringen den rudimentiren Ruf ebenfalls in Zu-
sammenhang mit dem bei diesen Arten domi-
nierenden Versuch-Irrtum-Verhalten am dicht
besetzten Laichplatz.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Bufoniden haben zwei Rufe: den
unspezifischen Abwehrlaut, der den Amplexus
verhindert und den Lockruf.

2. Das Bufo bufo-J hat keine Schallblase;
der Lockruf ist leise und selten. Ethologische
Indizien sprechen dafiir, dal der Lockruf se-
kundar riickgebildet ist.

3. Die Verhaltensorganisation von Bufo
bufo weist verschiedene Spezialisationen ge-
geniiber dem generalisierten Bufoniden-Ver-
halten auf: kurze, kalendergebundene Laich-
zeit, starke Laichplatzgebundenheit, weitere
Entfernung vom Laichplatz auferhalb der
Laichzeit, Geschlechter-Erkennen nach Versuch
und Irrtum, die umgekehrt den rudimentiren
Lockruf jeder Funktion berauben.

4. Es gibt verschiedene Verhaltenssyndrome,
die sich gleichzeitig ausschlieSen und deren
Elemente einander im Hinblick auf die Fort-
pflanzung vertreten konnen. Bei Bufo bufo hat
vor allem ein straffes Raum-Zeit-System die
Funktion der Stimme (Zusammenfiihren der
Individuen und Geschlechter) iibernommen.

SUMMARY

1. Bufonidae have two different calls: the release
call which inhibits amplexus and the mating call
which has attractive function.

2. The male of Bufo bufo has no vocal sac; the
mating call is weak and only very rarely heared.
Ethological evidences makes it probable that the mat-
ing call is rudimentary.

3. The behaviour of Bufo bufo shows some specia-
lizations if compared with the generalized Bufonidae
behaviour: short breeding season which is fixed in
time, strong binding to the breeding place, large
distance from the breeding place in summer, sex
recognition by means of trial and error. These ele-
ments in addition deprive the rudimentary call of
any function.
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