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In den letzten 10 Jahren sind die Lautäuße
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). Lautäußerungen als 
ethologische Gruppenmerkmale eignen sich 
deshalb besonders für die Feintaxonomie, weil 
sie häufig im Fortpflanzungsverhalten die 
Rolle von Signalen spielen und deshalb leicht 
zu Isolationsmechanismen werden. Ober die 
Funktionen der Lautäußerungen im innerart
lichen Bereich ist vergleichsweise noch wenig 
bekannt (BOGERT, 1960; SCHNEIDER, 
1966 a) . Bei vielen Arten dürfte den Lautäuße
rungen die Aufgabe zufallen, artgleiche Indi
viduen am gleichen Laichplatz zu versammeln 
und innerhalb des Laichplatzes die 1?1? zu den 
cJ cJ zu locken. 

Bei den meisten Bufoniden sind die cJ cJ mit 
lauten Stimmen begaht. Nur einzelne Arten 

rudimentierte Stimme. Die Untersuchung der 
Verhaltensweisen gerade dieser Arten dürfte 
ein Licht auf die Funktion der Stimme bei laut
starken Arten werfen. Zu den Arten mit rudi
mentärer Stimme zählt 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 cJ mit dem Abwehrlaut gekop
pelte Abwehrreaktion besteht aus hustenarti
gen Flankenbewegungen, wie sie in ähnlicher 
Form auch bei Tieren anderer Gattungen und 
Familien auftreten. Bei beiden Geschlechtern 
läßt sich das Abwehrverhalten durch den Am
plexus axillaris oder dessen Imitation von Hand 
oder mit einer umgebundenen Schnur auslösen. 
Bei Schwellenerniedrigung genügen auch un
spezifischere taktile Reize. Nur bei paarungs
bereiten 1?1? im Frühjahr ist diese Reaktion 
blockiert, tritt aber sofort nach dem Laichen 
wieder auf. Beim cJ sind die Flankenbewegun
gen mit einemAbwehrlaut-derUnk-Reaktion 
nach EIBL-EIBESFELDT (1950) - verbunden; 
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daß ~ unkt stumm. Bei Bufo calamita hat auch 
das ~ den Abwehrlaut; er ist aber schwerer 
auslösbar als beim d . Deshalb unkt auch das 
Bufo calamita-Weibchen meistens stumm. 
Beim Bufo bufo-Männchen ist der Laut im 
Sommer schwerer auslösbar als im Herbst und 
im Frühjahr. Alle Subadulten unken noch 
stumm. Bei jungadulten d d ist der Abwehr
laut im Spätsommer des 3. oder 4. Lebensjah
res mit eintretender Geschlechtsreife - erkenn
bar auch an der erstmaligen Pigmentierung der 
Daumenschwielen - das erste Mal auslösbar. 
Der Abwehrruf des d 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 d d (SCHNEIDER, brieflich), ist 
aber ziemlich unspezifisch; er tönt für das 
menschliche Ohr bei verschiedenen Arten ähn
lich, entsprechend seiner Funktion sowohl 
Paarungen innerhalb der Art als auch solche 
mit artfremden Individuen zu verhindern. Löst 
man bei Arten mit Kehlsack den Abwehrlaut 
durch den Achselgriff aus, stülpen die d d die 
Schallblase gelegentlich etwas nach außen, wo
durch sich das Lautbild verändert (FLINDT 
und HEMMER, 1968). Dieser Abwehrlaut ist 
bei Bufo bufo auf der Laichwanderung und am 
Laichplatz selbst oft zu hören. Er hat nach
weislich keine Lockfunktion. Wir legten im 
Beobachtungsgelände bei Thalwil, Zürich, 
(HEUSSER, 1968, 1969) Säcke mit abwehr
quakenden d d auf den Marschrouten der 
zum Laichplatz wandernden Kröten aus. Nie 
war eine Ansammlung von Kröten an solchen 
Säcken zu beobachten. Werden bei einem Rich
tungswahlversuch am Tag (HEUSSER, 1958 a) 
oder bei Arenenversuchen während der W an
derzeit in der Nacht (HEUSS ER, 1964) quakende 
d d in der Nähe aufbewahrt, so wird die Rich
tung, aus der die 'Abwehrlaute kommen, nicht 
bevorzugt. Auf ihrer Laichwanderung ziehen 
die Kröten an fremden Laichplätzen, aus denen 
der Abwehrlaut ertönt, vorbei; in einen frem-

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

Die zweite Lautäußerung ist der sogenannte 
Lockruf. Er wird etwas längergezogen als der 
Abwehrlaut und nur spontan geäußert. Dafür, 
daß dieser Ruf mit dem Lockruf anderer Bufo
niden homolog, aber sekundär rudimentiert 
ist, sprechen folgende Gründe: 

1. Das Bufo bufo-Männchen hat keine 
Schallblase. (In Abb. 1 und 2 sind ein d von 
Bufo bufo und ein solches von B. calamita bei 
der Äußerung des Lockrufs verglichen) . Der 
Ruf ist deshalb bei Bufo bufo leise, kaum lau
ter als der Abwehrruf. Nachts ist er für das 
menschliche Ohr bei Windstille und Sichtver
bindung knapp 150 m weit hörbar. Bufo cala
mita hört m;m unter gleichen Umständen ca. 
1 km weit. 

2. Die d d - wenigstens von Bufo b. bufo 
nördlich der Alpen - rufen äußerst selten -
im Vergleich mit anderen Arten so gut wie nie. 
Während einer 5-Jahr-Studie (19_62-66, 
HEUSSER, 1968, 1969), der auch die übrigen 
noch :µnpublizierten Angaben dieser Arbeit 
entnommen sind, hörten wir den Lockruf wäh
rend der Anwanderung, Vorlaichzeit und 
Laichzeit nicht jedes Jahr einmal, obschon wir 
pro Saison täglich während mindestens 2 Ta
ges- und 4 Nachtstunden Gelegenheit hatten, 
ihn zu hören. 1963 hörten wir den Lockruf 
einige Male an einem Laichplatz (Gattiker
weiher bei Thalwil, Zürich), an dem schät
zungsweise fünftausend d d versammelt 
waren. Das bedeutet, daß nur wenige Promille 
der am Laichplatz anwesenden Männchen in 
einem Jahr vom Lockruf Gebrauch machen, falls 
überhaupt gelockt wird. Aus diesem Grund 
konnte der Ruf offenbar bis jetzt noch nie auf 
Tonband registriert werden (der Ruf in 
SCHNEIDER, 1966 bist wie erwähnt ein Ab
;wehrlaut und deshalb nicht mit den Lockrufen 
von Bufo calamita und B. viridis zu homologi
sieren). Manche Beobachter halten den häufi
gen Abwehrlaut für den Lockruf; die beiden 
Rufe sind nicht zu verwechseln, wenn man 
den Lockruf einmal gehört hat. 

(" 
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Abb. 1 Bufo bufo o beim Äußern 
eines Lockrufs (maximale Ausdeh
nung der Kehlgegend) x 1. Foto: 28. 4. 
1957, Biotop bei Landquart, Rheintal. 
Male Bufo bufo calling {maximal 
width of throat) x 1. Photo: 
28. 4. 1957, Habitat near Landquart, 
Rhine-valley. 

In der Nachlaichzeit, wenn nur noch wenige 
cJ cJ am Laichplatz zurückbleiben, ist der Lock
ruf häufiger zu hören, wenn es auch nie zu mit 
anderen Arten vergleichbaren Chören kommt. 
In der Nachlaichzeit sowie in sehr kleinen 
Populationen könnte der Lockruf einzelne zu 
spät ankommende S?S? verpaaren helfen (keine 
Befunde). HOTZ (mündlich) beobachtete, daß 
bereits in Bufo bufo-Populationen auf der 
Alpensüdseite häufiger und ausdauernder ge
lockt wird - eine Tendenz, die sich beim noch 
weiter südlich lebenden Bufo b. spinosus offen
bar noch verstärkt. 

3. Ethologisch gesehen ist der Lockruf des 
Männchens von Bufo buf o zweifellos homolog 
mit dem lautstarken Ruf anderer Bufoniden. 
Die am Laichplatz ankommenden Bufo bufo
d cJ stellen sich in Rufstellung auf wie die 
cJ cJ lautstarker Arten, indem sie auf den 
Armen hoch aufgerichtet im seichten Wasser 
sitzen. Das Bufo bufo-d ruft dabei aber nicht. 
Bei rufenden Arten ist die Lockwirkung auf 
das S? oft direkt beobachtbar. Das Männchen 
von Hyla arborea sitzt während des Rufes 
lange auf dem gleichen Fleck, oft verborgen in 
der Ufervegetation und „wartet", bis es von 

Abb. 2 Bufo calamita o beim Äußern 
eines Lockrufs. x 1. Foto: 5. 5. 1961, 

Spreitenbach bei Zürich. 

Male Bufo calamita calling. x 1. Photo : 
5. 5. 1961, Spreitenbach near Zürich. 

Fotos: Dr. H. Heusser 
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einem angelockten 9 auf gesucht wird. Ist ein 9 
bis auf Berührungsdistanz herangekommen, 
unterbricht das cJ das Rufen und umklammert 
das 9. Direkt beobachtet haben diesen Vor
gang auch BLAIR (1958 a) bei Hyla cinerea, 
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 99 durch Tonbandwiedergaben arteigener 
cJ cJ-Rufe wurde für verschiedene Arten nach
gewiesen, z. B. für Pseudacris (MARTOF, 
1961; MARTOF und THOMPSON, 1958; 

LITTLEJOHN, 1960, 1961; LITTLEJOHN und 
MICHAUD, 1959; MICHAUD, 1962) und 
Bufo terrestris (BOGERT, 1960). Dabei kön
nen die 9 9 die Rufe arteigener cJ cJ z. T. von 
denen artfremder cJ cJ unterscheiden, so daß 
dem Lockruf im Unterschied zum unspezifi
schen Abwehrlaut die Funktion eines Isola
tionsmechanismus zukommt (BLAIR, 1956, 

1958, b, c, d, 1963, 1964; BLAIR und LITTLE
JOHN, 1960; LITTLEJOHN, 1959, 1960, 

1961; LITTLEJOHN und MAIN, 1959; 

JOHNSON, 1959, 1963; MARTOF, 1961; 
BOGERT, 1962; MICHAUD, 1964). Die 
ruf enden cJ cJ isolieren sich von anderen 
cJ cJ, was man auch bei den europäischen Bufo 
calamita, Hyla arborea und Bombina variegata 
beobachten kann (BIRKENMEIER, 1952; 
HEUSSER, 1961; SCHNEIDER, 1967). Auch 
das Bufo bufo-cJ sondert sich ab, wenn es ein
mal ruft (HEUSSER, 1958 a). 

4. Lautstarke Arten bilden Chöre. Ein Chor 
kommt dadurch zustande, daß mehrere cJ cJ 
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 

Chöre zustande, weil zu selten gleichzeitig 
mehrere cJ cJ in Rufstimmung sind. Daß das 
Bufo bufo-d 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 cJ cJ gleichzeitig in Rufstim
mung waren: Wenn nach einer Rufpause das 
eine cJ zu rufen begann, setzte das andere 
auch sofort ein, so daß entweder keines oder 
beide abwechselnd quakten, wie es für die 
Chorbildung kennzeichnend ist und z. B. bei 
Hyla arborea, Bufo calamita und Bombina 
variegata genau so verläuft, wenn nur 2 cJ cJ 
zugegen sind; das eine cJ läßt sich dann durch 
den Lautsprecher ersetzen. Ethologisch stimmt 
also das Rufen von Bufo bufo mit dem anderer 
Arten überein, wenn man sich eine sehr hohe 
Schwelle und die anatomisch bedingte Laut
schwäche dazudenkt. Das spricht für Homolo
gie und sekundäre Rudimentierung. Daß der 
Lockruf von Bufo bufo sekundär funktionslos 
geworden ist, zeigen folgende 'Beobachtungen: 

a) Rufende cJ cJ sitzen in der Regel weiher
einwärts auf isolierten Posten. Schon in 150 
bis 200 m Entfernung vom Laichplatz ist oft 
mehr als die Hälfte der anwandernden 99 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 cJ cJ mit 
so hoher Wahrscheinlichkeit verpaart, daß sich 
ein isoliert rufendes cJ selektiv jeder Paarungs
chance beraubt. 1955-66 sah ich unter mehre
ren tausend kontrollierten 99 nur 2, die nachts 
ledig in den Laichplatz eindrangen und ein ein
ziges lediges, laichvolles 9 bei Tag. Obwohl 
alle in einem Jahr laichenden 99 gleichzeitig 
am Laichplatz versammelt sind, ist die Ver
paarung jedes 9 gesichert, weil die cJ cJ aus 
z. T. noch unbekannten Gründen in der Über
zahl sind: der Anteil der 99 liegt bei 12 0/o. 

Die beiden Mechanismen des Geschlechter
erkennens, nämlich positiv vom 9 aus, indem 

· es ein rufendes cJ aufsucht und negativ vom 
cJ aus, indem es wahllos bewegte Objekte 
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anschwimmt und dadurch ein s:i nach Versuch 
und Irrtum findet, schließen sich gleichzeitig 
aus. MARTOF und THOMPSON (1.958) 
haben bei Pseudacris nigrita gezeigt, daß die 
d d bei dichter Platzbesetzung nach Versuch 
und Irrtum anspringen, bei dünner Besiedlung 
dagegen stillsitzen und rufend s:iS? anlocken. 
Bei Bufo buf o dominiert das zu dichter Be
setzung passende Versuch-Irrtum-Verhalten 
in größeren Populationen während der Laich
zeit völlig. Daß der andere Mechanismus etho
logisch vorhanden ist, zeigen die wenigen Rufer; 
er kommt aber praktisch nicht zum Zuge, weil 
bei der starken Überzahl der d d alle S? S? durch 
Versuch und Irrtum verpaart werden. 

b) Die zweite hypothetische Funktion des 
Lockrufs ist die bei anderen Bufoniden nach
gewiesene Laichplatzweisung für anwandernde 
Kröten (BOGERT, 1.947, 1.960, 1.962; FERGU
SON und LANDRETH, 1966; OLDHAM, 
1.966). Daß Bufo bufo den Laichplatz ohne 
akustische Weisung findet, ist sicher, denn die 
meisten erreichen den Laichplatz, ohne daß 
überhaupt ein Lockruf ertönt. Es bleibt die 
Frage, ob der Ruf, falls er noch eine experimen
tell nachweisbare Wirkung haben sollte, auch 
unter natürlichen Bedingungen eine Rolle spie
len kann. - Dagegen spricht wiederum die 
Seltenheit des Lockrufs. Die ganze Wanderung 
und Laichzeit kann im erwähnten Beobach
tungsgelände, das 4 Populationen umfaßt, 
völlig lautlos verlaufen, obschon gleichzeitig 
weit über zehntausend d d mobilisiert sind. 
Auch wenn einmal ein d ruft, müßte doch die 
größte Strecke der Wanderung ohne akustische 
W eisung zurückgelegt werden, denn die häu
figsten W anderdistanzen liegen im Frühjahr 
bei 300 - 600 m, wohin der Ruf nicht reicht. 
Distanzmäßig die Hälfte bis 2 / s der Wanderung 
fallen aber schon in den Herbst, denn die Som
merquartiere der Kröten, aus denen sie im 
August in Richtung zum Laichplatz aufprech~n, 
liegen am häufigsten in 500 - 1.500 m Entfer
nung vom Laichplatz. Während der Herbst
wanderung ertörit der Lockruf nie, auch sind 
keine Kröten am Laichplatz. 

Falls im Frühjahr von den wenigen am Laich
platz lockenden d d eine Anziehung auf die 
noch anwandernden Individuen feststellbar 
wäre, müßten viele Kröten an demjenigen der 
beiden Weiher des Beobachtungsgebietes blei
ben, der den Sommerquartieren näherliegt 
(Waldweiher bei Thalwil, Zürich). Das ist nicht 
der Fall. Obschon die meisten Kröten dem 
Waldweiher zunächst näher sind, ziehen mehr 
Kröten zum entfernteren Gattikerweiher. Mar
kierungen zeigten auch, daß ein Teil der Gattiker
weiher-Kröten auf der Laichwanderung in un
mittelbarer Nähe des Waldweiher-Laichplatzes 
vorbeiziehen, um zu ihrem eigenen, 800 m ent
fernten Laichplatz zu gelangen. Die Bindung 
an einen bestimmten Laichplatz dominiert über 
alle anziehenden Reize, die von einem andern, 
ebenfalls von Erdkröten besiedelten Laichbio
top ausgehen könnten. Verfrachtet man in der 
einen Laichzeit Kröten der beiden Weiher 
wechselweise in den andern Weiher, so sind 
die Individuen in der folgenden Laichzeit wie
der sehr sauber auf ihre eigenen Laichplätze 
sortiert (Markierungsversuche, HEUSSER, 
1.969). Auch die Tatsache, daß bei den Ver
frachtungsversuchen 1.95 5/ 56 (HEUSS ER, 1958 
a, b) in den Waldweiher versetzte Gattiker
weiher-Kröten z. T. noch in der gleichen 
Laichzeit in den Gattikerweiher zurückkehrten, 
wobei sie sich von den Kröten der Waldweiher
Population trennen mußten, beweist, daß die 
Laichgemeinschaft nicht auf akustischem Wege 
versammelt und zusammengehalten wird. 

Vergleich mit anderen Arten: Daß das Bufo 
bufo-d den Lockruf besitzt, aber damit keine 
Funktion erfüllt, ist ein Angelpunkt i~ der 
Verhaltensorganisation dieser Art. 

Das Verhalten der Erdkröte im Fortpflan
zungskreis weicht in einigen charakteristischen 
Zügen ab vom generalisierten Verhaltens
muster anderer Bufoniden. Als generalisiertes 
Bufoniden-Verhalten kann gelten: Die d d 
bilden laute Chöre. (Sie haben innere oder 
äußere Schallblasen. Nach den Untersuchun
gen von LIU (1.935) besitzen von 1.36 geprüf
ten Bufoniden 128 Arten kehlständige Schall-
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blasen; zitiert nach SCHNEIDER, 1966 a). 
Beim Rufen halten die d d Abstand vonein
ander; die~~ werden angelockt; der Abwehr
laut ertönt relativ selten. Das Paarungsver
halten ist nicht exklusiv: die Kröten nehmen 
während der Fortpflanzungssaison Nahrung 
auf. Die Laichzeit beginnt auf der nördlichen 
Hemisphäre nicht sehr früh im Jahr, kann sich 
aber über mehrere Monate hinziehen (bei 
Bufo calamita z. B. April- Juli), oder i.st bei 
Arten in Tropengebieten mit markanter Regen
saison an diese adaptiert (INGER und GREEN
BERG, 1956). In äquatornahen Zonen mit 
ganzjährigen hohen Niederschlagsmengen ist 
die Fortpflanzungsbereitschaft in bezug auf 
den Jahreslauf azyklisch; die ~~ laichen über 
das ganze Jahr verstreut (z. B. Bufo melano
stictus: CHURCH, 1960, 1961), was nach 
INGER und GREENBERG (1963) ein phylo
genetisch ursprüngliches Verhalten sein dürfte. 
- Die d d erscheinen zuerst am Laichplatz 
und halten sich dort länger auf als die ~~, die 
nur für wenige Stunden oder Tage zum Laichen 
erscheinen. Die Ovulationsbereitschaft der ~~ 
einer Population streut zeitlich stark, so daß 
die Nachkommen der frühlaichenden ~~ be
reits in der Metamorphose stehen, wenn die 
letzten ~~ noch laichen (Bufo calamita). Häu
fig werden temporäre Tümpel, z. B. Regen-: 
wasseransammlungen, als Laichplatz benützt. 
Die Paarungsaktivität ist stark regenabhängig, 
die Laichzeit deshalb häufig unterbrochen. 
Außerhalb der Paarungsaktivität halten sich 
die Kröten am Land auf, entfernen sich aber 
höchstens wenige hundert Meter vom Gewäs
ser. Die Bindung an eine bestimmte Laichstelle 
ist nicht sehr stark; die Kröten lassen sich 
durch lockende Individuen zu einem anderen 
Tümpel ablenken. Züge dieser Verhaltens
organisation zeigen z. B. Bufo arenarum 
(GALLARDO, 1958), Bufo calamita (BOU
LENGER, 1912; HEUSSER, 1961; FLINDT 
und HEMMER, 1967), Bufo californicus 
(CUNNINGHAM, 1961), Bufo cognatus 

(BRAGG, 1937, 1940 a), Bufo hemiophrys 
(BRECKENRIDGE und TESTER, 1961; 

TESTER und BRECKENRIDGE, 1964), Bufo 
houstonensis (KENNEDY, 1~62), Bufo terre

stris (BOGERT, 1947), Bufo terrestris ameri

canus (GOIN und GOIN, 1960), Bufo valli
ceps (BLAIR, 1960) und Bufo woodhousii 

(BRAGG, 1940 b). Bufo bufo weicht in diesen 
Punkten vom generalisierten Verhalten ab: 
Die d d haben keine Schallblase und eine 
leise, selten ertönende Stimme; sie bilden 
keine Chöre, sondern schwimmen ständig be
wegte Objekte an; der Abwehrlaut ertönt 
dabei häufig; die Überzahl der d d ist be
trächtlich, das Paarungsverhalten exklusiv : die 
Kröten nehmen während der Laichzeit keine 
Nahrung auf. Wanderung und Laichzeit finden 
sehr früh im Jahr statt, sind durch eine Soll
zeit kalendergebunden, relativ temperatur
und regenunabhängig und sehr kurz: Bufo 

bufo ist wie Rana temporaria (SA VAGE, 1961) 
ein „explosive breeder", d. h . die meisten Ge
lege werden innerhalb einer Woche abgelegt. 
Die Laichzeit insgesamt dauert 2 - 3 Wochen. 
Die Ovulationsbereitschaft der ~~ einer Popu
lation ist auf 3 Wochen, von der Wanderung an 
gerechnet, beschränkt (HEUSSER, 1963). Die 
Bindung an einen bestimmten Laichplatz ist, 
wie erwähnt, sehr stark; die Kröten kommen 
jährlich sogar zu zerstörten Laichplätzen zu
rück (HEUSSER, 1960). Während der Laichzeit 
sind alle Tiere gleichzeitig am Laichplatz ver
sammelt. Vom früheren Anwandern der d d 
ist nur noch eine Spur zu sehen: In der ersten 
Hälfte der Wanderzeiten 1963-66 waren auf 
den Straß~n in 150 - 800 m Laichplatzentfer
nung unter 1846 gesammelten anwandernden 
Kröten 149 ~~ ( = 8,1 0/o), in der zweiten 
Hälfte der Wanderzeiten unter 1841 Tieren 
315 ~~ ( = 17,1 0/o). Wenn alle d d am Laich
platz eingetroffen sind, sind aber auch schon 
alle ~~ da. Bufo bufo benutzt stabile Gewäs
ser; es werden höchstens sehr nahe gelegene 
Ersatzgewässer angenommen, wenn der tradi
tionelle Laichplatz zerstört ist. Sonst bevor
zugen die Kröten sogar innerhalb eines Wei
hers einen der Plätze, wenn zwei vorhanden 
sind. Die Entfernung vom Laichplatz außer-
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halb der Laichzeit ist die größte bisher bei Anu
ren beobachtete. Der bevorzugte Gürtel liegt 
in 500 -1500 m Entfernung vom Laichplatz; 
die beobachteten Extreme sind 50 m · und 
3000 m. Die Umgebung des Laichplatzes wird 
im Sommer gemieden. Bufo bufo hält sich also 
bevorzugt außerhalb eines Radius von 500 m 
auf, der normalerweise von anderen Bufoniden 
kaum erreicht wird, ohne den Kontakt mit 
einem bestimmten Gewässer zu verlieren. 

Aus vorstehendem Vergleich wird ersicht
lich, daß einige Verhaltenselemente sich gegen
seitig auf das Ziel der Fortpflanzung hin ver
treten können. Bestimmte zusammengehören
de Elemente erhalten bei der einen Art einen 
besonderen Ausprägungsgrad und bilden eine 
vorherrschende Merkmalskombination, wäh
rend sie bei einer anderen Art unentwickelt 
oder sekundär rückgebildet sind. Die einzelnen 
Elemente verschiedener Verhaltenssyndrome 
schließen sich gleichzeitig aus oder heben sich 
in der Wirkung auf (z. B. große Laichplatzent
fernung und akustische Anlockung, Lockrufen 
und Geschlechtserkennen nach Versuch und 
Irrtum). Evolutionistisch gesehen verhält sich 
der Lockruf von Bufo bufo wie ein rudimen
tiertes Organ, dem die Funktion durch ein an
deres abgenommen worden ist. Die Funktion 
der Stimme ist namentlich durch ein straffes 
Raum-Zeit-System (HEDIGER, 1946), das die 
Geschlechter zusammenführt, ersetzt worden. 
Ohne etwas über das Vorher-Nachher und die 
Kausalität der Spezialisation vorwegzuneh
men, läßt sich ein Zusammenhang der Bedin
gungen beschreiben, der besagt, daß für ein 
unentwickeltes oder rudimentiertes Verhaltens
element, das für die Fortpflanzung wesentlich 
ist, ein anderes Element eintritt. Die erwähn
ten, für die Erdkröte typischen Organisations
merkmale wie O rtstreue, Zeitgebundenheit, 
kurze Laichzeit, großer d d-überschuß und 
intensives Versuchs-Irrtum-Verhalten der d d 
scheinen sich jedenfalls eng mit dem Verlust 
der Stimme entwickelt zu haben, da sie diese 
funktionell ersetzen. Die zentrale Bedeutung 
des Lockrufs im generalisierten Verhaltens-

muster der Bufoniden wird durch die Tatsache 
unterstrichen, daß das ganze Verhaltensmuster 
im Fortpflanzungskreis (außer den lnstinkt
bewegungen im engeren Sinne) eine Änderung 
erfährt, wenn die Stimme ausfällt. 

Dafür, daß . die Verhaltensorganisation der 
Erdkröte ein~ sekundäre Spezialisation aus 
generalisierten Muster heraus ist, spricht die 
Tatsache, daß das generalisierte Verhalten 
unter bestimmten Bedingungen zum Vorschein 
kommt: in der Nachlaichzeit bleiben regel
mäßig einige d d bis zum Mai am Laich platz 
zurück, was für die Art typisch zu sein scheint, 
denn es ließ sich sowohl an den Laichplätzen 
in Thalwil, als auch im Churer Rheintal und an 
Kröten im Gartenweiher in Forch-Zürich be
obachten. Die d d sind zwar noch in poten
tieller Paarungsbereitschaft, zeigen aber nicht 
mehr das ständige Anschwimmen bewegter 
Objekte, sondern leben mehr isoliert, flüchten 
deutlich besser als in der Laichzeit, können 
Nahrung aufnehmen und sind vorwiegend 
nachtaktiv, was alles dafür spricht, daß die 
Schwellen für Paarungsverhalten erhöht wur
den. In der Nachlaichzeif ist der Lockruf am 
gleichen Laichplatz in der Regel absolut häufi
ger zu hören als während der Laichzeit, ob
schon nur noch vereinzelte d d anwesend 
sind. Auf Grund von Schätzungen des zurück
gebliebenen d d -Bestandes an übersichtlichen 
Laichplätzen gelangt man zum Eindruck, daß 
jetzt fast jedes d gelegentlich lockt. Sie ver
halten sich damit ähnlich wie Bufoniden mit 
generalisiertem Verhalten. Das läßt vermuten, 
daß das die anderen Funktionskreise unter
drückende „explosive breeder" -Muster von 
Bufo bufo eine sekundär erworbene Speziali
sation auf der Basis eines generalisierten 
Musters darstellt, das, sobald der „Druck" 
nachläßt, bei einzelnen Individuen freigelegt 
wird, während bei den meisten das Verhalten 
in das für die Erdkröte ebenfalls spezifisch 
ausgeprägte Aufsuchen weit entfernter Som
merquartiere umschlägt. - Es wäre interessant 
zu erfahren, ob die südeuropäischen Bufo bufo
Populationen mit ihrer häufiger gebrauchten 
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Stimme auch im übrigen Verhalten mehr den 
generalisierten Bufoniden ähneln. 

Unter den amerikanischen Bufoniden hat 
Bufo alvarius bei gut entwickeltem primärem 
Schallapparat (McALISTER, 1961), aber rudi
mentärer Schallblase (INGER, 1958) eine 
schwache, selten und nicht in langen Sequenzen 
ertönende Stimme (BLAIR, 1956). Auch Bufo 
boreas (McALISTER, 1961) und der zur 
Bufo boreas-Gruppe gehörende Bufo exsul 
(SCHUIERER, 1962) haben keinen Lockruf, 
einen rudimentären sekundären Schallapparat, 
aber intakte primäre Schallstrukturen. Da die 
Funktion der Rufe u. a. im Anlocken artglei- · 
eher Individuen zum Laichplatz besteht, sieht 
BLAIR (1956) einen Zusammenhang zwischen 
der Lautstärke einer Art und ihrer Entfernung 
vom Laichplatz: die lautesten Stimmen sind bei 
sich weit ausbreitenden Arten zu erwarten, die 
schwächsten bei solchen, die auf die nächste 
Umgebung der Laichgewässer beschränkt blei
ben. Bufo alvarius und Bufo exsul sind stark 
aquatile Formen, die sich kaum vom Laichplatz 
entfernen. Wir können hinzufügen, daß auch , 
Arten, die sich außerhalb der Laichzeit soweit 
vom Laichplatz entfernen, daß auch ein lauter 
Ruf nicht hinreichen würde (1-2 km) und 
dennoch eine Bindung an den gleichen Laich
platz aufrecht erhalten, eine rudimentäre Stim
me haben können (Bufo bufo und Rana tem
poraria). Für Bufo alvarius ist zudem die Stim
me wegen seiner konkurrenzlosen Körper
größe als lsolationsmechanismus unwichtig 
(BLAIR, 1958 d). BLAIR und PETTUS (1954) 
sowie MARTOF und THOMPSON (1958) 
bringen den rudimentären 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 Lockrtff. 

' 

2. Das Bufo bufo-d' hat keine Schallblase; 
der Lockruf ist leise und selten. Ethologische 
Indizien sprechen dafür, daß der Lockruf se
kundär rückgebildet ist. 

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

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

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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4. Anura show different complexes of behaviour 
which exclude one another at the same time. Their 
elements can vicarize one another in respect of repro
duction. In Bufo bufo namely a strong space-time
system has replaced the function of the mating call : 
to congregate individuals and sexes. 
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