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Balzverhalten und Systematik in der Subtribus 
N ectemydina 

2. Vergleich oberhalb des Artniveaus und 
Anmerkungen zur Evolution 1 

U WE FRITZ 

Mit 3 Abbildungen 

Ab st rac t 

Based on a literature review and own data the courtship behavior of turtles of the genera 
Chrysemys, Graptemys, Malaclemys, Pseudemys, Trachemys (= subcribe Nectemydina), and Dei­
rochelys is analysed and its significant elements are applied to systematics above the species level. 
The results are discussed in a zoogeographic-evolutive context. H ead bobbing in a vertical plane is 
widely distributed in chelonian courtship and a plesiomorphic character. Claw vibration is a 
synapomorphy of the subtribe N ectemydina, claw vibration from above is a shared derived 
character of the Pseudemys species. The different courtship modes represemed by the species of 
the subtribe Nectemydina evolved from a common ancestral behavior pattern consisting of head 
bobbing plus claw vibration. Manifold variations of this basic pattern developed as character 
displacements. Today the highest diversity of courtship patterns occurs in the area wich the 
highesc species diversity, the souch-eastern USA. 

Differences in courtship probably functioning as isolating mechanisms are lisced. 

Key words: Testudines : Emydidae: N eccemydina; behavior; courtship; evolurion; systema­
cics; zoogeography; Chrysemys, Deirochelys, Graptemys, Malaclemys, Pseudemys, Trachemys . 

Einleitung 

Verhaltensmerkmale werden seit langem zur Unterscheidung von nahe ver­
wandten, morphologisch ähnlichen oder gar nicht unterscheidbaren Arten heran­
gezogen. Dagegen sind bisher nur wenige Fälle bekannt, bei denen hochgradig 
erbkoordinierte Verhaltensmuster für höhere Taxa charakteristisch sind (MAYR 
1975). In der Herpetologie wurde in jüngster Zeit durch ZIMMERMANN & ZIM­
MERMANN (1988) eine beachtenswerte und in höchstem Maße zu konstruktiven 
Diskussionen anregende Arbeit vorgelegt, die die oft bestechende Aussagekraft 
von Verhaltensmerkmalen auch auf höherem systematischem Niveau verdeut­
licht. 

1 Die vorliegende Veröffentlichung beruht auf dem Material einer am Institut für Zoologie der Universität 
Stuttgart-Hohenheim angefertigten Diplom-Arbeit. Diese Arbeit wurde durch ein Stipendium der Stu­
dienstiftung des deutschen Volkes ermöglicht. 
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Im ersten Teil dieser Arbeit (FRITZ 1990) wurde die systematische Aussagekraft 
des Werbeverhaltens innerhalb der Gattung Trachemys auf Artebene analysiert. 
Im vorliegenden zweiten Teil soll versucht werden, aufzuzeigen, daß auch auf 
höherem taxonomischem Niveau das komplexe Werbeverhalten der Schmuck­
schildkröten in weiterem Sinne, der Subtribus Nectemydina, interessante syste­
matische Rückschlüsse zuläßt. 

Krallenzi ttern als charakteristisches Verhaltensmerkmal 
der Subtribus Nectemydina 

In den vergangenen Jahren wurde von verschiedenen Autoren nachgewiesen, 
daß die seit langem für die Rotwangen-Schmuckschildkröte (Trachemys scripta 
elegans) bekannte charakteristische Verhaltensweise des Krallenzitterns im Wer­
beritual aquatil lebender Schildkröten der Unterfamilie Emydinae weit verbreitet 
ist (siehe Appendix). Dieses Verhalten ist bislang - vielleicht mit Ausnahme der 
Langhals-Schmuckschildkröte (Deirochelys reticularia: vgl. KREFFT 1951) - sogar 
nur von Arten bekannt geworden, die nach SMITH & SMITH (1980) zur Subtribus 
N ectemydina gehören. 

Es ist außerordentlich unwahrscheinlich, daß der äußerst komplizierte Bewe­
gungsablauf des Krallenzitterns auf dem Verwandtschaftsniveau der Unterfamilie 
beziehungsweise darunter mehrmals konvergent entstanden ist. 

Unter diesem Gesichtspunkt erweist sich die Verhaltensweise des Krallenzit­
terns als eindeutiges gemeinsames abgeleitetes Merkmal , als Svnapomorphie der 
Subtribus Nectemydina (vielleicht inclusive Deirochelys), die dadurch, neben 
zahlreichen morphologischen Kriterien, als natürliche Verwandtschaftsgruppe 
zusammengeschlossen wird (Abb. 1). 

KREFFr (1951) veröffentlichte bruchstückhafte Gefangenschaftsbeobachtungen zum Werbe­
verhalten von Deirochelys anhand nur eines einzigen Tieres. Das von ihm beschriebene Krallen­
zittern war folglich auf artfremde Schildkröten gerichtet. Das beobachtete Männchen war außer­
dem nicht ausgewachsen. 

Deirochelys-Männchen weisen keine verlängerten Vorderkrallen auf. Würden sich KREFFrs 
Beobachtungen bestätigen, wäre dies außer bei Malaclemys (SACHSSE 1984.) der einzige bekannte 
Fall, bei dem das Verhaltenselement des Krallenzitterns ohne den auffälligen Geschlechtsdimor­
phismus auftritt. Bei Malaclemys bezeichnet SACHSSE das Krallenzittern allerdings als „nur rudi­
mentär im Vergleich zu Graptemys und Chrysemys" und zudem soll es nicht immer auftreten. Die 
Verhaltensweise des Krallenzitterns ohne den Geschlechtsdimorphismus bezüglich der Krallen­
länge ist also mit Sicherheit eine Ausnahmeerscheinung. Aus diesen Gründen sollten die Beob­
achtungen von KREFFr vorläufig zurückhaltend bewertet werden. Eine genaue Untersuchung des 
Werbeverhaltens von Deirochelys ist daher dringend erforderlich. 

Die verwandtschaftliche Stellung der Langhals-Schmuckschildkröte Deirochelys ist noch nicht 
abschließend geklärt. Während aufgrund gewisser Ähnlichkeiten im Habitus und in der Mor­
phologie LoVERIDGE & WILLIAMS (1957) und einige andere Autoren (z.B. McDoWELL 1964) eine 
nahe Verwandtschaft zu Emydoidea blandingii als nachgewiesen betrachten, sprechen neuere 
osteologische, paläontologische und biochemische Befunde entschieden gegen diese Einordnung 
(BRAMBLE 1974, JACKSON 1978, FRAIR 1982, GAFFNEY & MEYLAN 1988, SEIDEL & ADKINS 1989). 
Den neueren Arbeiten zufolge scheint Deirochelys, wie vor LOVERIDGE & WILLIAMS angenom-
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Subtribus Nectemydino 
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Abb. 1. Cladogramm der Subtribus Nectemydina unter 
Berücksichtigung systematisch bedeutungsvoller Verhal­
tenselemente der Balz. Für Deirochelys siehe Erklärungen im 
Text. Cladogramm-Verzweigungen in Anlehnung an BRAMBLE 
(1974), ÜBST (1985) und SEIDEL & SMITH (1986). 8: Reduktion 
(Fehlen) des Krallenzitterns bei einzelnen Arten. 
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Cladogram of the subtribe Nectemydina showing courtship elements 
of taxonomic significance. For Deirochelys see text. Brauches of clado­
gram modified from BRAMBLE (1974), ÜBST (1985), and SEIDEL & SMITH 
(1986). 8: Reduction (lack) of claw vibration behavior in certain species. 
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men, näher mit der Subtribus Nectemydina verwandt zu sein, was sich auch in der für Schmuck­
schildkröten charakteristischen Panzer- und Weichteilzeichnung widerspiegelt. Daher stellen 
GAFFNEY & MEYLAN (1988) Deirochelys zusammen mit der Subtribus Nectemydina sensu SMITH 
& SMrTH (1980) in eine eigene Unterfamilie Deirochelyinae. 

Sollten Deirochelys-Männchen wirklich zitternde Krallenbewegungen in ihrem Werbeverhal­
ten aufweisen, würde auch dies ihre nahe Verwandtschaft zur Subtribus N ectemydina nur unter­
streichen. 

Die Gattung Pseudemys hat eine eigene Variante dieses Verhaltens 
entwickelt 

Ausschließlich in der Gattung Pseudemys findet sich eine modifizierte Balzpo­
sition des Männchens während des Krallenzitterns (Abb. 2). Während bei allen 
anderen Arten das Männchen beim Krallenzitterns dem Weibchen gegenüber­
steht, schwimmt das Männchen bei Pseudemys in derselben Richtung und über 
dem Weibchen. Diese Balzhaltung ist somit als Synapomorphie der Gattung 
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Abb. 2. Pseudemys nelsoni in der charakteristischen Balzposition der Gattung Pseudemys. - Aus 
KRAMER & FRITZ (1989). 
Pseudemys nelsoni in the courtship position characteristic for the genus Pseudemys. 

Pseudemys aufzufassen, die sie von allen anderen verwandten Gattungen abgrenzt 
(vgl. Abb. 1). 

Dem deutschen Terrarianer GERHARD KREFFT (1950) gebührt nicht nur das 
besondere Verdienst, als erster auf die systematische Bedeutung des Werbeverhal­
tens oberhalb des Artniveaus der heute den Schmuckschildkröten-Gattungen 
Chrysemys, Pseudemys und Trachemys zugeordneten Taxa hingewiesen zu haben, 
sondern auch schon ganz richtig eingeschätzt zu haben, daß die Balzhaltung von 
Pseudemys eine „ Weiterentwicklung" des ursprünglicheren und stammesge­
schichtlich älteren Werbeverhaltens von Chrysemys picta und Trachemys scripta 
sei, ,,die dem floridana- Rassenkreis [heute Pseudemys concinna, P. floridana und 
P. texana, also einem Teil der heutigen Gattung Pseudemys sensu stricto J eigen­
tümlich zu sein scheint". 
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Sind nickende Kopfbewegungen im Werberitual vieler Schildkröten­
arten systematisch relevant oberhalb des Artniveaus? 

Hinsichtlich der systematischen Verwertbarkeit treffen auf Verhaltensmerkmale die selben 
Schwierigkeiten zu wie auf morphologische Kriterien. Dies bedeutet ein Anwachsen der Gefahr, 
konvergent entwickelte Merkmale für homolog einzuschätzen und somit zu falschen Schlußfol­
gerungen zu kommen, je weiter verwandtschaftlich entfernt die betrachteten Taxa sind. 

Bei hochgradig erbkoordinierten Verhaltensmerkmalen mit komplexen, gleichartigen Bewe­
gungsabläufen ist es folglich auf niederem systematischem Niveau sehr wahrscheinlich, daß wir 
homologe Merkmale vor uns haben. Eine Verallgemeinerung zu höheren systematischen Ebenen 
ist dagegen nur mit großen Vorbehalten angebracht. 

Nickende Kopfbewegungen als wichtiger Teil des Balzverhaltens sind bei fast 
allen Gruppen der Ordnung Testudines bekannt (s. Appendix und Carpenter & 
Ferguson 1977); im ersten Teil dieser Arbeit (Fritz 1990) wurden sie erstmals auch 
für eine Art der Gattung Trachemys beschrieben. Sie sind für die Nectemydina 
also mit Sicherheit plesiomorph und damit für ihre Systematik untauglich. Da sie 
darüber hinaus auch bei den Squamaten verbreitet sind (Carpenter & Ferguson 
1977), könnten sie sogar altes gemeinsames Erbe mehrerer Reptilien-Gruppen und 
damit auch für die Schildkröten insgesamt plesiomorph sein. 

Das Balzverhalten innerhalb der Subtribus N ectemydina 
weist vielfältige Variationen der selben Grundtypen auf 

Zwar erlaubt uns die Verhaltensweise des Kopfnickens im Balzverhalten man­
cher Schmuckschildkröten keine direkten Rückschlüsse auf die Verwandtschaft zu 
anderen Arten, jedoch ermöglicht es innerhalb der Subtribus Nectemydina inter­
essante Aussagen zur Evolution des Balzverhaltens der verschiedenen Gattun­
gen: 

Im Balzverhalten der Arten der Gattungen Graptemys und Malaclemys finden 
sich das charakteristische Krallenzittern in Kombination mit nickenden Kopfbe­
wegungen, sowie Kopfnicken oder Krallenzittern jeweils allein (siehe Appendix). 
Graptemys und Malaclemys bilden zusammen wahrscheinlich die Schwestergrup­
pe zu Trachemys (SEIDEL & SMITH 1986, vgl. auch Abb. 1 ). Daher kann davon 
ausgegangen werden, daß die nickenden Kopfbewegungen von Graptemys, Ma­
laclemys und Trachemys ornata mit hoher Wahrscheinlichkeit homologe Erschei­
nungen sind. 

Als pleistozänes Radiationszentrum der Gattung Trachemys werden die südöst­
lichen USA angesehen (BARBOUR & CARR 1940, AuFFENBERG & MrLSTEAD 1965, 
SEIDEL 1988), die wahrscheinlich mit dem pleistozänen Radiationszentrum der 
gesamten Subtribus Nectemydina gleichzusetzen sind. Die sich in diesem Gebiet 
großflächig überschneidende heutige Verbreitung der verschiedenen Gattungen 
der Subtribus Nectemydina und von Deirochelys (vgl. Verbreitungskarten in 
CONANT 1975 und Abb. 3) und die große Übereinstimmung in den einzelnen 
Verhaltenselementen des Balzverhaltens dieser Gattungen lassen zum einen auf ein 
ursprüngliches gemeinsames Verhaltensmuster dieser nahe verwandten Taxa 
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schließen und zum anderen auf eine artspezifische Differenzierung ( character 
displacement) der Balzverhaltensweisen während der Artbildung. Gerade im 
Radiationszentrum der Gattung Trachemys, dem Gebiet mit der heute größten 
Artendichte mit insgesamt circa 20 sympatrischen und parapatrischen, nahe ver­
wandten Arten aus fünf Gattungen (ohne Deirochelys), finden wir die größte 
Mannigfaltigkeit an verschiedenen Balzverhaltensweisen (Abb. 3). Bei derartig 

IZ] 1 Art 

II zusätzlich circa 
20 nahe verwandte, 
sympatrische oder 
parapatrische 
Arten aus 
5 Gattungen 

~i~ 
~ 'l);!!)_ Trachemys 

Abb. 3. Mannigfaltigkeit der Balzverhake.~sweisen innerhalb der Subtribus Nectemydina in 
Abhängigkeit von der Zahl sympatriifcher Arten. In den südöstlichen USA, dem Gebiet mit der 
größten Artenvielfalt, sind durch character displacements viele verschiedene Varianten ein- und 
desselben Grundtyps des Balzverhaltens entstanden. Ähnlich dürften sich die (mindestens) zwei 
Varianten des Balzverhaltens der parapatrischen Trachemys-Arten entwickelt haben. 
Diversity of courtship patterns of the subtribe Nectemydina corresponding to the number of 
sympatric species. The region with the highest species diversity are the southeastern USA. By 
character displacement several variants of the same primary courtship pattern developed in this 
area. Similarly the (at least) two courtship modes of the parapatric Trachemys species may have 
evolved. 

vielen, sehr nahe verwandten Arten sind hoch effektive Isolationsmechanismen 
nötig, um die genetische Eigenständigkeit und Diversität der verschiedenen Taxa 
aufrechtzuerhalten. Den Balzbewegungen kommt dabei sicherlich eine ganz ent­
scheidende Bedeutung als Isolationsmechanismus zu. 
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Das ancestrale Balzverhalten der Subtribus Nectemydina muß beide 
Verhaltenselemente, Kopfnicken und Krallenzittern, enthalten haben 

Die weite Verbreitung sowohl nickender Kopfbewegungen als auch des Kral­
lenzitterns im Balzverhalten dieser Arten (siehe Appendix) legt nahe, daß das 
ursprüngliche Werbeverhalten beide Elemente enthielt. Bis heute ist ein Balzver­
halten mit beiden auffälligen Verhaltensweisen bei Malaclemys und einigen Grap­
temys-Arten überliefert (vgl. Appendix). Bei einem Teil der Graptemys-Arten und 
den sympatrischen Chrysemys-, Pseudemys- und Trachemys-Arten sowie den 
westindischen Trachemys tritt heute nur noch das Krallenzittern auf, während bei 
der para- beziehungsweise allopatrischen T. ornata und bei G. geographica, pul­
chra und versa nur die nickenden Kopfbewegungen erhalten geblieben sind. 

Wie ist die Information über die Artzugehörigkeit des werbenden 
Männchens im Balzverhalten verschlüsselt? 

Diese beiden für die Subtribus Nectemydina ancestralen Grundmuster, Kopf­
nicken und Krallenzittern, ermöglichen allein und in Kombination schon drei 
verschiedene Verhaltensweisen, die für das Weibchen Signalwirkung über die Art­
zugehörigkeit des werbenden Männchens haben können. 

Eine dieser drei Varianten kommt bei jeder Art der Subtribus Nectemydina vor 
(siehe Appendix). Bei den para- beziehungsweise allopatrischen T. scripta und 
T. ornata sind ebenso wie bei einigen sympatrischen Artenpaaren im Sinne eines 
character displacements zwei verschiedene Verhaltensmuster verwirklicht. 

Zusätzlich zu den Verhaltens-Grundmustern scheint eine bislang noch kaum 
verstandene und viel zu wenig untersuchte Vielfalt an spezies-spezifischen Ver­
haltensvarianten aufzutreten, die zudem kombiniert sein können. Dadurch wird 
das theoretisch mögliche Variationsspektrum noch gesteigert. Im folgenden sind 
kurz diese zusätzlichen, möglicherweise als Isolationsmechanismen funktionie­
renden Unterschiede zwischen dem Balzverhalten verschiedener Taxa aufgeli­
stet: 

verschiedene Balzhaltungen: dorsal-gleichgerichtete Position (Gattung Pseu­
demys: ]ACKSON & DAVIS 1972b, WHITE & CuRTSINGER 1986, KRAMER & FRITZ 
1989, FRITZ 1989) versus frontale Position beim Krallenzittern (alle anderen 
Gattungen der Subtribus Nectemydina: siehe Appendix für Zitate). 
artspezifische Unterschiede in der Dauer des Krallenzitterns (nachgewiesen für 
Trachemys scripta elegans und Pseudemys concinna: ]ACKSON & DAVIS 1972a, 
b). 
artspezifische Unterschiede in den Zitterfrequenzen der Krallen (nachgewie­
sen für Chrysemys picta: ERNST 1971 und Pseudemys nelsoni: KRAMER & FRITZ 
1989). 
artspezifische Unterschiede in der Wiederholungshäufigkeit des Krallenzit­
terns (nachgewiesen für Graptemys pseudogeographica und G. ouachitensis: 
VOGT 1978). 
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ERNST (1971) berichtet zudem für Chrysemys picta, daß das paarungsbereite 
Weibchen das Krallenzittern des Männchens mit einem gleichartigen Verhalten, 
jedoch mit langsamerer Zitterfrequenz, beantwortet, worauf die Paarung erfolgt. 
Möglicherweise kommt diesem aktiven Verhalten des Weibchens von C. picta 
ebenfalls eine entscheidende Aufgabe bei der Partnerwahl zu, da eine aktive Betei­
ligung des Weibchens am Werbeverhalten höchstwahrscheinlich einzigartig inner­
halb der Subtribus Nectemydina ist. Allerdings konnte ich während zweijähriger 
Beobachtungen an zwei Männchen und einem Weibchen von C. picta bellii nie­
mals zitternde Krallenbewegungen des Weibchens als Antwort auf die Balz eines 
Männchens beobachten. Dagegen ist bekannt, daß Schmuckschildkröten-Weib­
chen in anderen Situationen als im Werbeverhalten manchmal der männlichen Balz 
gleichende Verhaltensweisen zeigen können (vgl. z. B. KRAMER & FRITZ 1989, 
FRITZ 1990). Daher erscheint mir eine Absicherung der vielleicht falsch interpre­
tierten Beobachtungen von ERNST wünschenswert. 

Insgesamt sind weiterführende Untersuchungen dringend erforderlich, gerade 
um die als Isolationsmechanismen wirkenden „Signalmerkmale" des Balzverhal­
tens von Schildkröten zu erfassen. 
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Zusammenfassung 

Anhand einer Literatur-Übersicht und eigener Daten wird das Balzverhalten der Schmuck­
schildkröten der Gattungen Chrysemys, Graptemys, Malaclemys, Pseudemys, Trachemys, 
(= Subtribus Nectemydina) und von Deirochelys hinsichtlich seiner systematischen Aussagekraft 
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oberhalb des Artniveaus analysiert. Diese Ergebnisse werden in einen zoogeographisch-evoluti­
ven Kontext gestellt. Nickende Kopfbewegungen sind im Balzverhalten von Schildkröten weit 
verbreitet und somit ein plesiomorphes Merkmal. Die Verhaltensweise des Krallenzitterns ist eine 
Synapomorphie der Subtribus Nectemydina. Das Krallenzittern von dorsal ist eine Synapomor­
phie der Gattung Pseudemys. Die verschiedenen Balzverhaltensweisen der Arten der Subtribus 
Nectemydina sind aus einem ancestralen Grundtyp entstanden, der Kopfnicken plus hochfre-· 
quentes Krallenzittern beinhaltete: Im Sinne eines character displacements sind vielfältige Varia­
tionen dieses Grundtyps entstanden, die heute ihre größte Diversität in dem Gebiet mit der 
größten Artendichte, den südöstlichen USA, erreichen. 

\Y/ eitere wahrscheinlich als Isolationsmechanismen zwischen verschiedenen Arten fungierende, 
bislang kaum untersuchte Unterschiede im Balzverhalten werden herausgearbeitet. 
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APPENDIX 

Schildkrötentaxa mit ritualisiertem Kopfnicken 
~~~/oder Krallenzitte,n als Verhaltenselement der Balz. 

Von CARPENTER & FERGUSON (1977) aufgeführte Taxa sind als Quelle mit 
(*) bezeichnet. Für die Originalzitate siehe CARPENTER & FERGUSON. 

Verhaltensmuster 
Art Krallenzittern Koofnicken Quelle 

Unterordnung Cryptodira 
(Halsbergerschildkröten): 

Kinosternidae 
(Schlammschildkröten): 

Kinosternon bauri - + (.) 

Emydidae (Echte Sumpf-
schildkröten) : 
Emydinae (Euroamerika-
nische Sumpfschildkröten): 

Chrvsemvs oicta + - (.) 

Deirochelvs reticularia +? - KREFFT (1951) 
Emys orbicularis - + e igene un-

oubl. Daten 
Graotemvs barbouri + - (.) 

G. flavimaculata + - VOGT (1978) 
G. niarinoda + + VOGT (1978) 
G. geographica - + VOGT (1978, 

1980) 
G. o. ouachi tensis + - VOGT (1978, 

1980 ) 
G. o. sabinensis + - VOGT (1978 , 

1980 ) 
G. p. pseudogeographica + + VOGT (1978, 

1980) 
G. p. kohni + + VOGT (1 978 , 

1980 ) 
G. pulchra - + SHEALEY 

<1976) 
G. versa - + eigene un-

oubl. Daten 
Malaclemys terrapin + + SACHSSE 
centrata (1984) 
Pseudemvs concinna + - (. ) 

P. floridana + - WHITE & 

CURTSINGER 
(1986); ei-
gene unpubl. 
Daten 
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Verhaltensmuster 

Art Krallenzittern Konfnicken Ouelle 

P. nelsoni + - KRAMER & 
FRITZ (1989) 

P. texana + - FRITZ (1989) 

Trachemys s. scripta + - eigene un-
nubl. Daten 

T. s. troostii + - eigene un-
nubl. Daten 

T. s. eleaans + - (.) 

T . ornata ornata - + FRITZ (1990) 

T. o. callirostris - + FRITZ (1990) 

T. decorata + - SEIDEL (1988) 

T. decussata + - SEIDEL (1988) 

T. steineaeri + - SEIDEL (1988) 

T . terraoen + - SEIDEL (1988) 
Batagurinae (Euroasia-

tische Sumpfschildkröten): 

Rhinoclemmvs funerea - + (.) 

R. pul cherrima - + HIDALGO 
incisa (1982) 
R. rubida - + ERNST & BAR-

BOUR (1989) 
Sacalia bealei - + RÖDEL (1985) 
Testudinidae (Land-
schildkröten) : 

Agrionemys horsfieldii - + KIRSCHE 
(1971) 

Geochelone carbonaria - + (.) 

G. den ti cula ta - + (.) 

G. el eohan toous - + (.) 

Gooherus flavomarainatus - + (*) 

G. oolvnhemus - + (.) 

Indotestudo forstenii - + (.) 

Manouria emys - + McKEOWN et 
al. (1982) 

Testudo araeca - + (.) 

Xerobates aaassizii - + (.) 

X. berlandieri - + (.) 

Trionychidae 
(Weichschildkröten): 

Lissemys punctata - + DUDA & GUPTA 
andersoni (1981) 

14J 



Verhaltensmuster 
Art Krallenzittern Konfnicken Duelle 

Unterordnung Pleurodira 
(Halswenderschildkröten): 

Pelomedusidae 
(Pelomedusenschildkröten): 

Pelomedusa subrufa - + BELS (1983 ) 

Chelidae (Schlangenhals-
schildkröten): 

Acan thochelys spixii - + LEHMANN 
(198 8 ) 

Chelodina expansa - + eigene un-
nubl. Daten 

C. parkeri - + FRITZ & 

JAUCH (1989) 
Emydura albertisii - + eigene un-

nubl. Daten 
E. macquarrii - + MURPHY & 

LAMOREAUX 
(197 8) 

Elseya latisternum - + MURPHY & 

LAMOREAUX 
(1978 ) 

Phrynops hilarii - + eigene un-
nubl. Da t en 
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