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auf engem Raum gefiittert werden, so zeigt es
sich, daf8 auch auflerhalb der Paarungszeit die
Abgrenzung zwischen Beute- und Paarungs-
reaktionen nicht ganz stabil ist; denn in dieser
Situation gelangen auch bei nicht paarungs-
bereiten Kréten im Sommer iibersprungartige
Anspring- und Klammerreaktionen zur Be-
obachtung (HINSCHE, 1926; HEUSSER, 1960;
vgl. SCHMIDT, 1968). Ich halte es mit
ELKAN (1960) fiir wahrscheinlich, daf§ die
relativ schlechte Haltbarkeit der Erdkrote in
Gruppen z. T. auf einem Masseneffekt beruht,
indem sich nahe zusammengehaltene Kroten
gegenseitig immer leicht den Feindkreis, bei
T wohl auch den Paarungskreis aktivieren,
was zu Nahrungsverweigerung und Verdau-
ungsstorungen fiihrt.

Beim ' von Bufo bufo schiebt sich in der
Laichzeit der angeborene auslosende Mecha-
nismus (AAM) fiir das Anschwimmen bzw.
Anspringen weibchengrofer Objekte (,, Weib-
chenschema”) so zwischen das Feind- und
Beuteschema, daf8 dem Feindschema der untere,
dem Beuteschema der obere Teil — was die
Groflenskala der auslésenden Objekte be-
trifft — gleichsam abgetrennt wird. Komple-
mentdr zur zunehmenden Schwellenerniedri-
gung beim Anschwimmen steigt zwangsliufig
die Fluchtschwelle, so daf8 nun Objekte, die
auflerhalb der Laichzeit geflohen werden (z. B.
Stiefel, menschliche Hand) das Anschwimmen
und Klammern auslosen. Am unteren Ende der
Grofienskala losen nun auch kleine Objekte,
die sonst gefressen werden — im Extremfall
bis hinunter zum Mehlwurm — die Paarungs-
appetenz und Klammerversuche aus. Darauf
beruht das bekannte feind- und beuteblinde
Verhalten des Bufo bufo ' wihrend der Laich-
zeit und das Geschlechtererkennen ausschlief3-
lich nach Versuch und Irrtum, indem das &
wahllos jedes bewegte Objekt anschwimmt.
Entsprechend ist der Lockruf wie bei einzelnen
andern dhnlich organisierten Arten rudimen-
tiert und funktionslos geworden.

Lockende, lautstarke Arten, z. B. die meisten
andern Bufoniden sowie Arten, bei denen der

Jahresbiotop mit dem Laichbiotop iiberein-
stimmt wie Bombina variegata, Rana esculen-
ta, R. catesbeiana und R. clamitans haben in
der Regel eine langgezogene Laichzeit oder
wenigstens Paarungsbereitschaft, wiahrend der
sie sich ein feind- und beuteblindes Verhalten
gewissermaflen nicht leisten konnen. Die Paa-
rungsschwelle muf relativ hoch sein, der AAM
fiir Paarungsappetenz selektiver beziiglich der
Grofenskala der auslosenden Objekte (P in
Abb. 1 also kiirzer), damit der Feind- und
Beutekreis nicht eingeschrankt wird. Entspre-
chend schwimmen die T’ solcher Arten nicht
wahllos jedes bewegte Objekt an, sondern sie
sitzen auf festen Posten und rufen, bis sie von
einem angelockten @ aufgesucht werden. Da-
mit sind sie aber Storungen durch andere Indi-
viduen der Kolonie ausgesetzt, wenn solche zu
nahe kommen. Je nach Gréfle werden sie rela-
tiv bald den Beute- oder Feindkreis auslosen,
was im ersten Fall zu Kannibalismus, im zwei-
ten zu Flucht oder Blihen fiihrt, oder, wenn
ein anderes J naht, wird das Rufen nur ,irr-
tiimlich” unterbrochen.

Weil sich bei den Anuren die angeborenen
auslosenden Mechanismen fiir Beute-, Paa-
rungs- und Fluchtverhalten beziiglich der
Objektgrofe iiberschneiden koénnen, wobei
Objekte im Bereich der Eigengrofie polyvalent
erscheinen, werden leicht Handlungen am fal-
schen Objekt ausgelost. Die Versionen: An-
springen des Feindes als Partner oder Beute,
Flichen des Partners oder der Beute als Feind,
Anspringen des Partners als Beute, der Beute
als Partner, Anspringen eines (' als Partner
wurden bei Bufo bufo alle schon beobachtet.
Um das Locken funktionsfihig zu erhalten,
miissen deshalb die 0T einen gewissen Ab-
stand zueinander einhalten (MARTOF und
THOMPSON, 1958).

Beim Entstehen von territorialen Verhal-
tensweisen bei Anuren diirfte die Polyvalenz
bewegter Objekte der eigenen Korpergrofe
auf der Grundlage der allgemein verbreiteten
Ortstreue mitgewirkt haben. Durch die Evolu-
tion eines Distanzverhaltens wird die bei den



H. Heusser: Territorialitit bei Anuren 99

mm
180

100

80
70
60
50

10

angeborenen auslosenden Mechanismen nicht
erreichte eindeutige Trennung der Objektbe-
ziige auf der Objektstufe erreicht, wodurch
Kannibalismus und falsch motivierte Flucht ver-
mieden werden. Das gegenseitige Sich-Meiden
rufender 0 " wird durch den Umstand gefor-
dert, dal beide G, die sich zu nahe sind, die
geringere Paarungschance haben als Distanz
haltende ", weil sie sich gegenseitig als
vermeintliche Q9 anspringen und damit im

Abb. 1 Modell der Beziehungen zwischen den aus-
l6senden Mechanismen im Funktionskreis des Beute-
(B), Feind- (F) und Paarungsverhaltens (P) beziiglich
der Grofe der auslésenden bewegten Objekte fiir ein
Bufo bufo & von 65 mm Eigengréfe (E) bei einer
entsprechenden Weibchengrofe (W) von 8o mm.
Breite der schwarzen Bereiche: geschitzte Reaktions-
intensitdt; gestrichelte Konturen: Schwellenerniedri-
gung im betreffenden Funktionskreis. Im Sommer sind
nur B und F aktivierbar; in der Laichzeit schiebt sich
P zwischen B und F und beraubt diese entsprechend
der Ausldsbarkeit. Objekte im Groflenbereich der
EigengroBe E sind polyvalent.
Model of the relations between the releasing mechan-
isms of feeding (B), escape (F) and mating (P) in
respect to the length of the releasing moved objects,
for a male of Bufo bufo of 65 mm (E) and a corres-
ponding female of 8o mm (W). The width of the black
areas: estimated intensity of reaction; interrupted
lines: lowering of the threshold of the respective
behaviour. In summer only B and F can be activated.
During the breeding season P enters between B and
F, depriving them to a certain extent of the possibility
to react. Objects of the own length of a reacting male
(E) are polyvalent.

Abbildung: Dr. H. Heusser

Rufen storen. Meiden sich rufende 3 J, so ist
ein sich niherndes Individuum mit groferer
Wahrscheinlichkeit ein angelocktes arteige-
nes Q. — Das Distanzverhalten hilft demnach
mit, Handlungen am falschen Objekt zu ver-
meiden. In Kolonien hat das Distanzverhalten
auch eine Bedeutung bei der Beutekonkurrenz:
bei Bombina variegata und Rana esculenta sah
ich bei dichter Biotopbesetzung wegen Wasser-
mangels, wie sich zwei Individuen in die Quere
kommen, wenn sie sich auf die gleiche Beute
stiirzen. Sind die beiden Konkurrenten von
sehr unterschiedlicher Grofle, kann es dem
kleineren passieren, daf er gleich mitgefressen
wird.

Die bisher bekannt gewordenen Beispiele
von Isolation bis Aggression bei Anuren stam-
men von Arten, deren Individuen in Kolonien
leben und aus verschiedenen Griinden ortlich
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fixiert sind. Am Laichplatz lockende Arten mit
langer Laichzeit haben fiir Stunden bis Tage
die gleichen Rufpldatze. Bombina wvariegata,
Colostethus trinitatis, Rana esculenta, R. cates-
beiana und R. clamitans leben auch auflerhalb
der Laichzeit als Lauerer auf kleinem Raum,
wobei alle Altersstadien in der Kolonie ver-
treten sind. Besonders pradestiniert fiir die
Entwicklung territorialen Verhaltens miissen
im Sinne unseres Modells Arten sein, bei denen
wegen einer Bindung an fixe Objekte raum-
liche Ausweichmoglichkeiten zeitweise weg-
fallen, namlich die Eierbriiter und Nestbesitzer.

Soll der direkte visuelle Kontakt zwischen
den Individuen vermieden werden, miissen sie
ihren Standort markieren. Der reiz- und ver-
haltensphysiologischen Organisation der Anu-
ren liegt vor allem die Ausbildung akustischer
Signale nahe. Bei manchen chorbildenden
Arten, z. B. den meisten Bufoniden unter Aus-
schlul von Bufo bufo, scheint der Lockruf der
JJd zugleich QQ anzulocken und JJ in
Distanz zu halten. Die gegenseitige Animie-
rung rufender ' & bei jeder Chorbildung, das
Antiphonieren zweier Individuen bei Bombina
variegata (HEUSSER, 1961), Hyla crucifer und
Pseudacris triseriata (SCHMIDT, 1964) und
die Bildung von Trios bei Hyla crucifer (GOIN,
1948), Hyla regilla (FOSTER, 1967) und Pseu-
dacris nigrita (HARDY, 1959) zeigen, daf8 die
rufenden 0T sich gegenseitig akustisch be-
einflussen.

Bei Hyla arborea duBert das ' statt des
gewohnlichen Rufs einen selten zu horenden,
einmaligen ,Krichzer”, wenn sich ein ande-
res ' in unmittelbarer Nihe zu rufen an-
schickt (Oszillogramm in SCHNEIDER, 1967).
Auch Hyla meridionalis (SCHNEIDER, 1968),
Hyla cinerea und Hyla smithi haben solche
Territorialrufe (BOGERT, 1960) und die mei-
sten der erwdhnten sich aggressiv verhalten-
den Arten duflern bei Konfrontationen spezi-
fische Laute (Colostethus inguinalis, Dendro-
bates pumilio, Eupemphix pustulosus, Eleuthe-
rodactylus cornutus, Leptopelis natalensis, die
Raniden und Pipiden).
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Nach den Beobachtungen von JAMESON
(1955) hat Syrrhophus marnocki neben dem
Paarungsruf einen Ganzjahresruf, der als Ter-
ritorialruf interpretiert werden kann (BO-
GERT, 1960): wenn JAMESON Tiere aus der
Population entfernte, drangen bald neue ein;
setzte er in einem besiedelten Gebiet neue
dazu, konnten sie dagegen nicht Fuff fassen. —
Die JJ von Tomodactylus nitidus petersi
rufen auflerhalb der Paarungszeit von erhoh-
ten Standorten aus, die sie in der Dammerung
ersteigen; in einem Radius von 3—4 m ruft
kein weiteres Tier (BOGERT, 1960). Hier
scheint die Populationsdichte durch Territorial-
rufe reguliert zu werden.

Wahrscheinlich spielen beim Distanzverhal-
ten auch optische Signale an den Tieren selbst
eine Rolle, z. B. die auffillig gefirbte Brust
von Acris gryllus und Colostethus trinitatis
oder die hellen, pulsierenden Schallblasen
mancher tagaktiver Raniden; bei Rana cates-
beiana losen hoch im Wasser schwimmende
O leichter Aggressionen aus als solche, die
Luft ablassen (EMLEN, 1968).

Im Gegensatz zu den Lautduflerungen sind
die Bewegungselemente territorialen Verhal-
tens z. T. noch zuwenig genau beschrieben,
als daf8 sich Homologisierungen wagen lieen.
Von einigen Elementen aus lassen sich jedoch
Verbindungen zu anderen Funktionskreisen
ziehen.

Das aggressive Entgegentreten und Ansprin-
gen 1aBt sich als habituell gewordene und mehr
oder weniger stark ritualisierte Handlung am
falschen Objekt interpretieren: dem Eindring-
ling wird ein urspriinglich Beute- oder Paa-
rungsappetenz gewesenes Verhalten entgegen-
gebracht, das beim andern die gleiche Reaktion
oder aber Flucht auslost. Wie Colostethus tri-
nitatis, C. inguinalis und Dendrobates pumilio
einem eindringenden Artgenossen entgegen-
hiipfen und manchmal auf ihn hinaufspringen,
erinnert sehr an eine vom Fortpflanzungskreis
abgeldste Paarungsappetenz, die bei Coloste-
thus trinitatis nun auch von @9 und Jungen
bei Revierverletzungen als Komment ange-

-
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wendet wird (vgl. WHITFORD, 1967).
HARDY (1959) beobachtete bei Pseudacris
nigrita, wie ein rufendes J gegen einen Ein-
dringling los ging und ihn umklammerte, was
HARDY als ,aggressive combat” interpretiert,
BOGERT (1960) und BLAIR (1963) aber als
banales Versuch-Irrtum-Verhalten paarungs-
bereiter . Bei Hymenochirus boettgeri
(RABB und RABB, 1963a; OSTERDAHL und
OLSSON, 1963) und Pipa pipa (RABB und
RABB, 1963b) ist das Aggressionsverhalten
ebenfalls mit Klammerintentionen durchsetzt
und auch beim eindeutig territorialen Verhal-
ten von Dendrobates pumilio (DUELLMAN,
1966) kam das aggressive (' auf dem andern
einmal in Klammerhaltung. Solche die Inter-
pretation erschwerenden Vermischungen spre-
chen gerade dafiir, daf$ das Territorialverhalten
auf der Grundlage der Polyvalenz bewegter
Objekte im Bereich der Eigengrofle von andern
Funktionskreisen Bewegungselemente iiber-
nehmen kann.

Konfrontieren und Sich-Aufblihen, Vor-
‘riicken und Zuriickweichen lassen sich als
fixierte Ambivalenz zwischen Feind- wund
Beutekreis, bzw. Feind- und Paarungskreis
deuten, die dem Rivalen entgegengebracht
wird. Vom Verhalten, wie es die Erdkrote ge-
geniiber Mausen zeigt, ist dazu ein kleiner
Schritt. Beim Imponieren gegen Eindringlinge
bliht sich Colostethus trinitatis auf, wie es
Froschlurche sonst vor dem Feind tun.

Beim gestelzten Entgegentreten ist die Be-
ziehung zu Feindreaktionen deutlich: die gegen
Artgenossen soweit bekannt niemals aggressi-
ven Bufo bufo und Bufo calamita haben be-
kanntlich auch eine ,fossile” Kampfreaktion
(HINSCHE, 1923, 1928, 1942; HEDIGER,
1937; MULLER, 1946/47; SMITH, 1954 ; LIE-
RATH, 1966), die GALLARDO (1958) auch
bei Bufo arenarum fand und in vergleichbarer
Weise auch bei Pelobates fuscus vorkommt
(HINSCHE, 1928). Sie ist im Terrarium gegen-
iiber Schlangen und Schlangenattrappen ge-
legentlich auslosbar, wobei besondere Be-
wegungsformen eine Rolle zu spielen scheinen;
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man kann sie aber auch durch taktile Reize
(Nasenstupfer) auslésen. Die Krote bldht sich
auf, stelzt auf allen Vieren, senkt den Kopf
und macht dann eine iiberraschende Stof3-
bewegung mit dem Kopf nach vorn. Bei Eleu-
therodactylus cornutus ist diese Reaktion bei
den eierhiitenden Q9 besonders leicht auslds-
bar. Da diese Kampfreaktion ebenfalls durch
Bewegungsreize ausgelost wird, konnen Ele-
mente daraus leicht in aggressive Verhaltens-
weisen gegeniiber Rivalen eingebaut werden,
was bei den Reaktionen von Colostethus in-
guinalis und Dendrobates pumilio der Fall zu
sein scheint. Bei nicht territorialen Arten wie
Bufo bufo ist das Verhalten gegeniiber Feinden
und Rivalen beim verpaarten " nicht objektiv
zu unterscheiden, weil die Verhaltensweisen
identisch sind.

Nach dieser Interpretationsweise wiare bei
Verhaltenstypen wie sie Bufo bufo reprisen-
tiert, kein Isolations- und Aggressionsverhal-
ten gegeniiber Artgenossen notig geworden,
weil sie in der kurzen Laichzeit den Partner
wegen einer starken Schwellenerniedrigung
im Paarungskreis und gleichzeitiger Schwellen-
erhohung im Feind- und Beutekreis nach Ver-
such und Irrtum finden, auflerhalb der Laich-
zeit aber nicht so nahe mit Artgenossen zu-
sammenleben, wie es bei koloniebildenden
Arten der Fall ist. Obschon die Krdten im
Sommer ortstreu sind, haben sie als jagende
Art Jagdquartiere von 20—150 m Durchmesser,
die also um etwa das Tausendfache grofer
sind als die Lauer- und Rufpldtze der Ufer-
Wasser-Formen und Steinbesitzer oder der
Nester- und Eierhiiter, die Gefahr laufen,
einen Artgenossen stindig in irritierender
Nihe zu haben. Auch wenn sich bei Bufo bufo
Dutzende von Sommerquartieren iiberschnei-
den kdnnen, ist die Wahrscheinlichkeit, daf
sich zwei Individuen zu nahe kommen, sehr
klein; zudem konnen die sich auf der Jagd
begegnenden Individuen leicht ausweichen.
Wir beobachteten im erwihnten Beobach-
tungsgelinde bei Thalwil, Ziirich, auf den
2—3 m breiten WaldstraBen eine hdochste
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durchschnittliche gleichzeitige Besetzungsdichte
von nur 1,7 Kroten je 100 m Strafle. Setzten
wir neue Kréten in schon besiedelte Sommer-
quartiere ein, so streuten die Wiederfinge im
gleichen Sommer in einem Radius von ca. 50 m
um den Einsetzungspunkt, also im Rahmen
des Durchmessers normaler Sommerquartiere
bei dieser Art. Das bedeutet, daf8 — anders als
bei JAMESONs Syrrhophus marnocki-Popu-
lation — die neu eingesetzten Erdkroten Fuf3
fassen konnten.

Die Distanzen von 2,5 m an abwirts, die wir
in den Sommerquartieren unter rund 2000 be-
obachteten Kroten zwischen je zwei Kroten
gefunden haben, sind folgende: In 2 Fillen
war ein ' 2,5 m von einem @ entfernt, 2 mal
ein J 2 m von einem @, 2 mal ein G weniger
als 2 m von 2 andern 3 J, einmal ein @ 1 m
von einem andern ', 2 mal ein J 50 cm von
einem andern ', ein O 40 cm von einem
Subadulten, ein & 25 ¢cm von einem Subadul-
ten entfernt, und einmal safl ein Q@ unmittel-
bar neben einer jungen Krote. Distanzen von
50 cm und darunter, wie sie den Kréten im
Terrarium ohne Ausweichmdoglichkeit aufge-
zwungen werden, kamen also nur 5 mal vor,
Distanzen zwischen 50 cm und 2,5 m, die nach
Messungen an Rufplitzen von Hyla arborea
und in Bombina variegata-Kolonien sowie bei
Rana esculenta haufig vorkommen und mei-
stens noch nicht kritisch sind, kamen nur g mal
vor. Dabei sind bei Bufo bufo solche Annihe-
rungen auf der Jagd nur voriibergehend; bei
lauernden oder sonst ortlich fixierten Formen
mufl bei starker Anniherung einer das Ver-
halten dndern: entweder wird er im Rufen
gestort, weil ihm ein anderes d als @ er-
scheint oder sie kommen sich beim Beute-
machen ins Gehege oder der Kleinere wird
gefressen oder einer muf fliehen.

Salamandra, Band 5, Heft 3/4, 1969

ZUSAMMENFASSUNG

Bei Anuren iiberschneiden sich nach dem
Modell von Abb. 1 die auslésenden Mechanis-
men im Beute-, Paarungs- und Feindkreis, was
die Objektgrofe betrifft. Deshalb kommen
hiufig Handlungen am falschen Objekt vor.
Fiir Arten, die am Laichplatz feste Rufplitze
haben, die als Lauerer in Kolonien leben, in
denen alle Altersstadien vertreten sind, die
feste Objekte besitzen wie Steine und Striu-
cher, besonders auch fiir Eier- und Nesthiiter,
ist es glinstig, wenn sich die Individuen soweit
voneinander isolieren, da8 sie gegenseitig aufler
Sichtweite sind. Dadurch wird die in den aus-
lésenden Mechanismen fehlende eindeutige
Trennung der Objektbeziige auf der Objekt-
stufe erreicht: das Rufverhalten ist gesichert,
Irrtiimer im Geschlechtererkennen werden ver-
mieden, Beutekonkurrenz, Kannibalismus und
falsche Flucht entfallen und die Populations-
dichte wird begrenzt.

Das Distanzverhalten wird vorwiegend
durch akustische Signale, die den Standort
markieren, organisiert.

Bei den Bewegungselementen territorialen
Verhaltens sind Anleihen aus dem Beute (?)-,
Paarungs- und Feindkreis wahrscheinlich.

Bifo bufo braucht kein Territorialverhalten,
weill;die d J wihrend der kurzen Laichzeit im
Paarungskreis stark schwellenerniedrigt sind,
wodurch die Auslésbarkeit von Feind- und
Beutereaktionen eingeschrinkt wird. AufSer-
halb der Laichzeit hat Bufo bufo als jagende
Art bei relativ diinner Besiedlung so grofle
Jagdquartiere, da8 sich nur selten zwei Kroten
treffen.
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SUMMARY

In Anura the releasing mechanisms of feeding,
escaping and mating overlap in respect of the length
of releasing objects (see model in fig. 1). Therefore
actions to the wrong object often occur. Species
which have fixed call places, which live in colonies,
which occupy restricted localities or which guard nests
and eggs are favoured if individuals are isolated. By
means of isolating behaviour the lacking ability to
differentiation in releasing mechanisms is reached yet
in relation to objects: the calling behaviour is not
disturbed, errors in sex recognition, competition in
feeding, cannibalism and unmotivated escape are
avoided and population density is limited.

The distance between individuals is maintained by
acoustical signals, marking the position of individuals.

In the territorial behaviour elements of the
feeding (?), mating and defense behaviour probably
are adopted.

In Bufo bufo territoriality is lacking because in the
short breeding time the male has very low treshold
for the mating behaviour. Therefore feeding and
escape behaviour are restricted. In summer, the hunt-
ing Bufo bufo has a large home range and shows
relatively low population density. Therefore only
seldom two individuals meet one another.
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