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Untersuchungen zur
Chorstruktur siidwestafrikanischer Anuren:
Erste Ergebnisse

Von

P. und R. VAN DEN ELZEN, Bonn

Paarungsrufe der Anuren dienen der Arterkennung, Lokalisation des
Geschlechtspartners und seiner Stimulation. Sie sind artspezifisch, weisen
aber innerhalb einer Gattung déhnliche gemeinsame Strukturen auf (Blair
1958, Bogert 1960, Duellmann 1967, Flindt & Hemmer 1972, Gerhardt 1973,
1974, 1974 a, Loftus-Hills & Littlejohn 1971, Martin 1972, Oldham 1974, 1975,
Paillette 1970, 1971, Passmore 1972, Schistz 1973, Schneider 1974 u. a.). Da
Paarungsrufe Isolationsmechanismen darstellen, tendieren nahe verwandte
Arten dazu, in Gebieten sympatrischer Verbreitung stdarker voneinander
abweichende Rufe auszubilden als in Gebieten der Allopatrie (Blair 1958,
Schigtz 1973). Nach Littlejohn & Martin (1969), hemmen dhnliche Rufe auch
nicht naher miteinander verwandter Arten die gegenseite Rufaktivitat.

Viele Anurenarten rufen in streng organisierten Ruffolgen, in Chéren,
die jedem Individuum ein Areal bestimmter GroBe garantieren (Bogert
1960, Paillette 1971). Die Fortpflanzungsperiode von Froschen in Savannen-
gebieten fallt mit der meist kurzen Regenperiode zusammen und es kom-
men mehrere Arten gleichzeitig zu geeigneten Laichplatzen. Hieraus resul-
tiert ein simultanes Rufen meist aller sympatrisch verbreiteten Arten. Es
ist wahrscheinlich, daB das Rufen in Choren der Anlockung von Artgenos-
sen dient (Bogert 1960), obwohl beim Auffinden des Laichplatzes sicher
auch andere als akustische Parameter von Bedeutung sind (Heusser 1968,
1969). Experimente haben bewiesen, daB sich  zum Auffinden des konspe-
zifischen Partners akustisch orientieren (u. a. Flindt & Hemmer 1972, Little-
john & Watson 1974, Oldham 1974). Dariber hinaus ist das Gehorsystem
von Anuren darauf spezialisiert, die wichtigsten Charakteristika des art-
spezifischen Paarungsrufes wahrzunehmen (Narins & Capranica 1976). Um
Verwechslung mit artfremden Rufen auszuschalten, konnen sich dhnlich
rufende Arten raumlich (Wickler & Seibt 1974) oder zeitlich (Ginther 1969)
ausweichen. Im Savannengebiet von SWA scheidet die Moglichkeit zeitlich
auszuweichen wegen der kurzen Fortpflanzungsperiode aus. Die Rufaktivi-
tat samtlicher untersuchter Arten erreicht ihren Hohepunkt in den spdaten
Abendstunden. Alle siidwestafrikanischen Amphibien, mit Ausnahme eini-
ger Rhacophoriden im Norden des Landes, sind Bodenrufer, und damit fallt
die vom Waldbiotop bekannte Eingliederung in Strata aus. Somit wird eine
Einnischung innerhalb des Klangspektrums wahrscheinlich.
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Material und Methode

Die Chore wurden wahrend der ersten Regenfdlle Mitte Januar 1976 auf der
Farm Okapaue, Distrikt Gobabis (Inhaber Frau H. Kubisch !)) und im Daan Viljoen
Park (DVP), Windhoek (SWA Dept. of Nature Conservation and Tourism 1)) auf-
genommen. Die Lufttemperatur betrug zur Aufnahmezeit (zwischen 22" und 1% um
18° C. Es war windstill bei meist leichtem Nieselregen. Wir nahmen zunéchst den
Chor als akustische Gesamtheit auf und registrierten anschliefend zur Kontrolle
Paarungsrufe einzelner Individuen. So konnten zum Beispiel auch Chorfiihrer ndaher
untersucht werden. Auf Okapaue riefen folgende Arten simultan: Tomopterna
delalandii cryptolis (Boulenger, 1907), Tomopterna marmorata (Peters, 1854), Caco-
sternum boettgeri (Boulenger, 1882), Kassina senegalensis deserticola Ahl, 1930. Im
Daan Viljoen Park konnten Bufo garmani pseudogarmani Hulselmans, 1969,
Tomopterna marmorata, Cacosternum boettgeri und Kassina senegalensis deserticola
rufend festgestellt werden. Aufgenommen wurde mit einem Uher 4000 Report IC
und dem Mikrophon AKG D 190 C. Sonagramme fertigten wir an der Kommission fir
Schallforschung der dsterreichischen Akademie der Wissenschaften, Wien (Leitung
Prof. W. Graf!)) mit dem Kay Electric 7030 A in wide (Filterbreite 150 Hz). Fre-
quenz, Rufdauer und Intervalle ermittelten wir aus dem Sonagramm.

Rufpldtze

Beide Beobachtungsgebiete liegen in der Dornbuschsavanne, Okapaue
allerdings schon im Ubergangsgebiet zum Kalaharisandveld. Hierdurch ent-
stehen merkbare Unterschiede in Substratbeschaffenheit und Pflanzendecke.

Auf Okapaue kamen die Frosche nach starkem Platzregen zu einer an-
nahernd kreisformigen Senke mit einem ca. 70 m langen Ufer. Wasserober-
flache und Ufer waren vegetationslos. Ungefahr 20 m vom Ufer entfernt
standen Akazien in schiitterem Grasbewuchs auf sandigem Boden. Die Arten
verteilten sich wie folgt: Tomopterna rief nicht aus dem Wasser, sondern
saB hauptsdchlich in Ufernahe. Cacosternum salBl im seichten Uferwasser bis
zu 50 cm vom Ufer entfernt am trockenen Untergrund. Kassina und Tomop-
terna wurden auch unter den Akazien vernommen, obwohl die Individuen-
dichte in Uferndhe viel hoher war. Cacosternum und Kassina wurden in
Amplexus im Wasser gesehen. Es war zwar eine Verteilung der Tiere ent-
lang des Ufers bemerkbar (eine kurze Seite wurde fast vollig ausgespart),
eine interspezifische Platzkonkurrenz konnten wir allerdings nicht feststel-
len. Sowohl Tomopterna als auch Cacosternum und Kassina zeigten eine
deutliche Aufgliederung des Massenchores in kleinere Rufgemeinschaften.

Im DVP, der im Khomas-Hochland liegt, riefen die Tiere in einem gras-
bewachsenen Tal, das infolge der starken Regenfdlle teilweise iiber-
schwemmt war. Die dichte Pflanzendecke im Tumpel wie an den Ufern er-

1) Frau Kubisch und dem SWA Department of Nature Conservation and Tourism
danken wir recht herzlich fiir ihre Unterstiitzung, desgleichen Herrn Prof. W,
Graf in Wien.
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schwerte die Beobachtung einzelner Individuen. Nur Bufo, in Uferndhe im
Wasser sitzend, war sichtbar, alle anderen Arten saflen im Gras versteckt.
Alle vertretenen Arten zeigten Wechselgesang.

Chorstruktur

Im Folgenden soll eine kurze Charakterisierung der Paarungsrufe aller
vertretenen Arten gegeben werden.

Bufo garmani pseudogarmani (Abb. 1 B re)

Bei Bufo garmani liegt die Hauptfrequenz als breites Band zwischen 500 und
1 000 Hz. Die Rufdauer betrdgt im Durchschnitt 0,45s (N = 16). Als Pulszahl er-
mittelten wir einen relativ konstanten Wert zwischen 108 und 116 Impulse/s
(N = 16). Die Rufe bestanden aus 46—55 Impulsen pro Ruf. Die Tiere brachten
etwa 22 bis 27 Rufe in der Minute mit Pausen von 0,38—0,77 s zwischen den einzel-
nen Rufen. Passmore (1972) ermittelte flir Bufo garmani aus Transvaal und Bots-
wana eine Rufdauer von 0,38—0,77s (X = 0,54s; N = 40) und eine Pulszahl von
65—104 Impulse/s (X = 91,2 Imp/s; N = 40). Allerdings liegen seine Werte ohne
Temperaturangaben vor; die Rufparameter dandern sich aber mit der Temperatur
(Schneider 1967, 1968). Die Form des Wechselgesanges ist ein Duett. Wechselge-
sang zwischen Duetten, also Ausbau zum Quartett oder Sextett, konnten wir im
Beobachtungsgebiet nicht bemerken,

Tomopterna delalandii cryptotis (Abb. 1 A re)

Die Paarungsrufe einiger Tomopiterna-Arten untersuchte Passmore (1975). Leider
fehlen hier genaue Beschreibungen der Rufparameter, so daB ein direkter Ver-
gleich erschwert wird. Da einer der Verfasser eine Revision der Gattung Tomop-
terna vorbereitet, werden zum Rufverhalten der Tiere nur einige kurze Angaben
gemacht. Der Ruf hat seine Hauptfrequenz zwischen 2,2—3,6 kHz; ein zweites sehr
starkes Frequenzband dessen Intensitdat, wie die Sektion zeigt, die der Hauptfre-
quenz erreicht, liegt bei 8,5—10,2 kHz. Die Dauer des klanghaften Rufes betragt
0,025 s. Ein Tier bringt etwa 840 Rufe pro Minute in Abstdnden von 0,05s. Eine
Ruffolge kann mehrere Minuten dauern. Eine Form des Antiphonierens konnten
wir nicht feststellen, allerdings stimulierten sich die Tiere nach allgemeinen Ruf-
pausen gegenseitig. Es liegt hier wahrscheinlich eine Form der Chororganisation
vor, die Duellmann (1967) als ,Initially Organized"” bezeichnet.

Tomopterna marmorata (Abb. 1 A li)

Der Neunachweis dieser Art fliir Stidwestafrika ist nach Poynton (in litt. 30. 7.
1976) nicht weiter verwunderlich, da die Art auch in Botswana vorkommt. Auch
ihre Rufe sind reine Klange. Die Hauptfrequenz liegt zwischen 0,9 und 1,6 kHz,
ein weiteres, schwdcheres Band um 2,5 kHz. Wie bei T. delalandii cryptotis sind
auch bei dieser Art mehrere Oberténe vorhanden. Die Rufdauer betrdagt 0,04—0,05 s;
die Intervalle zwischen den einzelnen Rufen 0,11—0,13 s. Ein Tier bringt 420 Rufe
pro Minute. (Es muB noch einmal darauf verwiesen werden, dall beide Arten gleich-
zeitig am gleichen Fundort unter gleichen Bedingungen riefen.) T. marmorata duet-
tiert unter strenger Einhaltung des Zeitabstandes (vgl. Abb. 1 A li)
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Abb. 1: Klangspektrogramme der Paarungsrufe von A li.: Tomopterna marmoraia.

A re.: Tomopterna delalandii cryptotis (dazwischen Rufe von T. marmorata). Luft-

temperatur 18° C, Okapaue. B li.: Kassina senegalensis deserticola, fiinf Individuen

aneinandergereiht. B re.: Bufo garmani pseudogarmani (Im Hintergrund Cacoster-
num boettgeri). Lufttemperatur 18.5° C, Wassertemperatur 21° C, DVP.

Cacosternum boettgeri (Abb. 2)

Die Paarungsrufe von Cacosternum boettgeri haben ihre Hauptfrequenz von
3,5—4,5 kHz. Es lassen sich zwei Ruftypen unterscheiden. Eine Ruffolge, die uber
mehrere Minuten anhalt, beginnt immer mit Typ A: diese Rufe dauern ca. 0,25 bis
0,3 s und setzen sich aus 6—8 Impulse, die man als einzelne Klicks unterscheiden
kann, zusammen. Am Ende einer Rufserie herrscht Typ B vor: die Klicks ver-
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schmelzen zu einem Triller; der nur 0,1 s lange Ruf setzt sich aus 9—12 Impulsen
zusammen. Auch die Abstinde zwischen den einzelnen Rufen verkiirzen sich von
0,7 auf 0,1 s. Am Beginn einer Serie bringt Cacosternum ca. 15 Rufe/Minute vom
Ruftyp A, an deren Ende 20 mit Ubergangsformen zu Typ B; von B werden meist
nur 6—10 gebracht. Die Chore im Beobachtungsgebiet setzten sich aus einzelnen
Trios zusammen, in denen die Reihenfolge Sanger 1—2—3 streng eingehalten
wurde. Die Art rief vereinzelt auch tagsiiber.

Kassina senegalensis deserticola (Abb. 1 B 1i, Abb. 3 A re)

Obwohl von Kassina senegalensis schon Beschreibungen des Paarungsrufes vor-
liegen (Largen 1975, Schietz 1967, Wickler & Seibt 1974), geben wir noch einige
Daten bekannt. Die Hauptfrequenz des Rufes steigt von 500 auf 1 700 Hz an. Die
Rufdauer betragt durchschnittlich 0,15s. Die Zahl der Rufe pro Minute schwankt
von 13 bis 16. Der Ruf ist klanghaft und setzt sich aus zwei Teilen zusammen:

L)

Abb. 2: Klangspektrogramm des Paarungsrufes von Cacosternum boettgeri, Oka-
paue. Ruffolge eines Tieres, Ruftyp A und B.

Teil 1-mit multiimpulsionellem Aufbau (7—8 Impulse in aufsteigender Frequenz)
ist leicht gerdauschhaft. Teil 2 ist ein reiner Klang; auch hier steigt die Frequenz
zuerst schnell an, um dann im letzten Teil abzuflachen. Das typische von Wickler
und Seibt (1974) untersuchte sehr schnelle Aneinanderreihen der Rufe einzelner
Individuen zu einer Rufkette konnte auch hier registriert werden. Die Rufaktivitat
setzte bereits in den frihen Abendstunden ein.

Keine der fiinf beobachteten sympatrischen Arten zeigt Uberschneidun-
gen in Tonhohe, Rufdauer oder Rufrhythmus. Alle Parameter sind von Art
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zu Art stark verschieden. Aus der Gesamtkulisse des Massenchors lassen
sich aus diesem Grund alle fiinf Arten auch fir unser Ohr trennen. Die Auf-
teilung der Paarungsrufe aller Arten auf die verschiedenen Frequenzbe-
reiche ist in Abb. 3 dargestellt: die Rufe einzelner Individuen sind im
Massenchor zu einem einheitlichen Band verschmolzen. Frequenzschwer-
punkte sind in Abb. 3B im ,Intensity Contour Display” abgebildet: Schall-
druckmaxima erscheinen als schwarze Stellen, die verschiedenen Graustu-
fen deuten eine mehr oder weniger ausgepragte Intensitat innerhalb. der
Rufe an.

Die Rufe von Cacosternum liegen im Spektrum am hochsten. Sie sind
leiser als die der ubrigen Arten, doch durch die Kiirze des Signals heben
sie sich gut vom Larm der anderen ab. Tomopterna marmorata (Abb. 3 li:
mittleres und unteres Band, Abb. 3 Mitte: die beiden unteren Bander) bildet
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Abb. 3: Klangspektrogramm des Gesamtchors. A li.: Cacosternum boetlgeri,

Tomopterna marmorata, Bufo garmani, DVP. A Mitte: Cacosternum boetigeri,

Tomopterna delalandii, T. marmorata, Okapaue. A re.: T. delalandii, dazwischen

Kassina senegalensis, Okapaue. B: ,Intensity Contour Display" des Gesamtchors
wie in A (li. und Mitte) dargestellt.

den Hauptchor. Sie erzeugte mit vielen hunderten Individuen sozusagen
den Hintergrund, von dem sich alle anderen Arten abheben mufBten. Die
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vereinzelt unter T. marmorata sitzenden T. delalandii fallen sowohl wegen
ihrer hoheren Tonlage als auch durch die raschere Ruffolge auf. Sie glie-
dern sich in der Tonlage zwischen die Rufe von Cacosternum und T. mar-
morata ein. Bufo garmani fallt vor allem durch die Lange des Paarungsrufes
auf. Ihr Frequenzmaximum fdllt in etwa mit dem Unterton von T. marmo-
rata zusammen (Abb. 31i), ist aber akustisch leicht zu unterscheiden, da es
sich um einen gerauschhaften Ruf handelt. Kassina unterscheidet sich im Auf-
bau des Rufes: sie niitzt ein weites Frequenzspektrum aus und ihr einheit-
licher Glissando-Ruf ist als Klang leicht aus dem gemischten Chor heraus-
zuhoren. Aber nicht nur in der Frequenzlage, auch im Gesamtcharakter der
Rufe sind die Arten stark verschieden. Abgesehen vom ,Knurren" der
Kroten und ,Klicken” von Cacosternum sind auch die drei ,Klange" von
T. marmorata — T. delalandii und Kassina verschieden. Sind es bei Tomo-
pterna in der Hauptsache die zeitlichen Differenzen (T. delalandii ruft dop-
pelt so schnell wie T. marmorata), die das Unterscheiden erleichtern, so hebt
sich Kassina wegen ihrer Rufkette, also ihrer Chorstruktur vom einheit-
lichen Hintergrundgerdusch ab.

Schietz (1967, 1973) unterscheidet zwischen den okologisch angepalBten
Ruftypen ,leise” oder ,insektendahnlich” im Waidbiotop und ,laut” in der
Savanne. AuBler Cacosternum boetitgeri, welcher mehr Vleie, Tumpel, Pfit-
zen und tiberschwemmtes Grasland bevorzugt, aber auch ausgedehnte Trok-
kenperioden uberdauern kann, sind alle hier von uns untersuchten Arten
Bewohner der offenen, zum Teil ariden Busch- oder Grassavanne. Als ge-
meinsames Merkmal der Savannenformen, kann auch hier die Lautstarke des
Paarungsrufes hervorgehoben werden. Bei Cacosternum sind die Rufe leise
und insektendhnlich zirpend und nicht iber so groBe Entfernung wahr-
nehmbar wie die der anderen.

Alle funf Arten sammeln sich wahrend der Fortpflanzungszeit nach dem
Regen gemeinsam an Wasserstellen und bilden Chore, ob regelmdBig oder
nur facultativ, ist noch ungeklart. Weitere Untersuchungen zur Funktion
und Aufbau der Amphibienchore dieser Biotope sind vorgesehen.

Zusammenfiassung

Erste Resultate einer Untersuchung tuber akustischen Aufbau von Froschchoren
aus 2 Beobachtungsgebieten in Sudwestafrika werden bekanntgegeben. Die Paa-
rungsrufe von 5 sympatrischen Arten (Bufo garmani pseudogarmani, Tomopterna
delalandii eryptotis, T. marmorata, Cacosternum boettgeri und Kassina senegalensis
deserticola) werden beschrieben. Keine der Paarungsrufe der 5 Arten gleicht einem
anderen; jede Art ist deutlich aus dem Massenchor herauszuhoren.

Résumé

Les premiers résultats d'une recherche sur la bioacoustique et surtout la niche
sonore des amphibiens du SWA sont publiés. Deux sites ont été étudies. Les especes
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enregistrées sont: Bufo garmani pseudogarmani, Tomopterna delalandii cryptotis,
T. marmorata, Cacosternum boettgeri et Kassina senegalensis deserticola. Aucun
des signaux d'appel des & des 5 espéces ne se ressemble dans sa structure, facili-
tant ainsi une distinction spécifique du signal par l'individu.

Samevatting

Twee roepgeselskappe van suidwesafrikaanse paddas word ondersoek en oor
hulle samestelling berig. Die geroep van 5 simpatriese soorte (Bufo garmani
pseudogarmani, Tomopterna delalandii cryptotis, T. marmorata, Cacosternum
boetigeri en Kassina senegalensis deserticola) word beskryf. Elke soort het sy eie
spesifieke, tipiese gesang en kan akoesties maklik uit die koor uitgehoor word.
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