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Bei den zur Ordnung Salientia gehÃ¶renden Froschlurchen sind LautÃ¤uÃŸerungen
eine verbreitete Lebenserscheinung, die wÃ¤hrend der Fortpflanzungszeit besonders her-
vortritt. Sie hat vornehmlich in den USA zahlreiche Forscher zu Untersuchungen ange-
regt, die â€” gestÃ¼tzt auf einen groÃŸen Artenreichtum â€” in den letzten Jahren wert-
volle Ergebnisse erbrachten. Die LautÃ¤uÃŸerungen der einheimischen Froschlurche sind
dagegen noch wenig untersucht (Savage 1932, 1935; Neubaur 1949; Eibl-Eibesfeldt
1950, 1956; Birkenmeier 1952; Paulsen 1965). Es erscheint daher angebracht, einen
Ãœberblick Ã¼ber die vielfÃ¤ltigen Ergebnisse der Lautforschung bei den Froschlurchen
zu geben.

I. Die Bedeutung und der Aufbau der Rufe
Die FÃ¤higkeit zur Lautproduktion findet sich bei fast allen Froschlurcharten. Nur

wenige sind stumm oder haben eine rÃ¼ckgebildete Stimme, z.B. die sÃ¼dafrikanische
KrÃ¶te Bufo rosei (Noble 1954) sowie die nordamerikanischen Arten Ascaphus truei
(Jameson 1954), Bufo boreas und Bufo alvarius (Blair und Pettus 1954, Blair 1963).
Bei den beiden letzteren Arten steht die RÃ¼ckbildung der Stirmne wahrscheinlich in
Verbindung mit der Lebensweise, denn die Populationen leben gedrÃ¤ngt an kleinen
Wasserstellen arider Gebiete.

Die Jugendformen sind durchweg stumm; erst mit dem Eintritt der Geschlechts-
reife stellt sich die Lautproduktion ein. Sie ist den MÃ¤nnchen eigen, beschrÃ¤nkt sich
aber nicht durchweg auf sie. Nach DÃ¤hne (1914) haben die weiblichen Geburtshelfer-
krÃ¶ten eine Stimme, die der der MÃ¤nnchen Ã¤hnlich ist. Auch die Weibchen des Wasser-
frosches (Wahl, in Vorb.) und die der amerikanischen Arten Rana sylvatica (Noble
und Farris 1929) und Rana pipiens (Noble und Aronson 1942/43) kÃ¶nnen Schall
erzeugen. Die Weibchen von Eleutherodactylus schreien heftig, wenn sie mit der Hand
ergriffen werden (Jameson 1954).

Bei den einzelnen Arten kommen stets mehrere Lauttypen vor, die verschiedene
Funktionen haben. Die funktionelle Bedeutung benÃ¼tzte Bogert (1960) zur Einteilung
der Laute.

Die auffallendsten Signale sind die mit dem Fortpflanzungsverhalten in Ver-
bindung stehenden Paarungsrufe der MÃ¤nnchen, da sie bei der Mehrzahl der
Arten erstaunlich laut sind und vielfach von einer grÃ¶ÃŸeren Anzahl von Tieren gleich-
zeitig und ausdauernd erzeugt werden. Zur Fortpflanzung halten sich die meisten
Froschlurcharten in oder bei GewÃ¤ssern auf. Bei manchen Arten treiben die rufenden
MÃ¤nnchen frei auf der WasseroberflÃ¤che und sind wenig scheu (z. B. ErdkrÃ¶te), bei
anderen rufen sie von geschÃ¼tzten PlÃ¤tzen und flÃ¼chten bei Gefahr rasch (z.B. Gras-
frosch). Bewohnen mehrere Arten das gleiche GewÃ¤sser, wÃ¤hlen sie meist verschiedene
RufplÃ¤tze. GeburtshelferkrÃ¶ten rufen in ErdhÃ¶hlen, die von Wasserstellen weit ent-
fernt sein kÃ¶nnen (Schneider 1966). KrallenfrÃ¶sche und andere Arten der Pipidae
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(Bles 1905; Rabb und Snedigar 1960; Rabb und Rabb 1963a, b) wie auch die ein-
heimischen KnoblauchskrÃ¶ten erzeugen die Paarungsrufe unter Wasser. Soweit die
Froschlurche Schallblasen besitzen, befinden sich diese beim Rufen stets Ã¼ber Wasser.

Die Paarungsrufe sind artspezifisch. Die der einheimischen Discoglossidae (Unken,
GeburtshelferkrÃ¶te) sind einander Ã¤hnlich und unterscheiden sich erheblich von den
Rufen der Ã¼brigen heimischen Arten (Pelobatidae, Bufonidae, Ranidae, Hylidae). Bei
diesen sind die Rufe entweder ganz oder doch zum groÃŸen Teil aus kurzen, meist
gerÃ¤uschhaften Schallimpulsen aufgebaut und zu charakteristischen Mustern geordnet
(Abb. 1, 2). Ausgehend von der systematischen Stellung der Discoglossidae sind die

Abb. 1. Osziliogramm eines Paarungsrufes einer mÃ¤nnlichen Ge-
burtshelferkrÃ¶te (Alytes o. obstetricans). Zeitmarke 50 Hz. Original.
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Abb. 2. Kana t. temporaria (Grasfrosch): Schallbild eines Paarungsrufes.
Zeitmarke 50 Hz. Original.

wohlklingenden Einzellaute der zugehÃ¶rigen Arten primitiv, wÃ¤hrend die aus Impulsen
und Impulsgruppen bestehenden Rufe, wie sie von den Pipidae an vorkommen, trotz
des meist gerÃ¤uschhaften Aufbaues hÃ¶her entwickelte Typen darstellen. Die Paarungs-
rufe der einheimischen Froschlurche unterliegen erst jetzt einer Analyse (Schneider
1966), dagegen sind die vieler nordamerikanischer und australischer Arten bereits gut
bekannt (Blair 1955, 1956, 1957, 1959, 1960; Littlejohn 1959a, b; Bogert 1960).

Bei den meisten Arten erzeugen die Tiere ihre Paarungsrufe zwar gemeinschaftlich
mit anderen Artgenossen, aber unsynchronisiert, bei anderen ist eine ausgeprÃ¤gte Chor-
struktur zu erkennen. Bei Hyla arborea ist deutlich wahrzunehmen, daÃŸ ein Frosch
VorsÃ¤nger ist. Hat er mit einer Lautserie begonnen, fallen auch die anderen MÃ¤nnchen
ein. Bei Hyla crucifer bartramiana bilden jeweils drei FrÃ¶sche eine Chorgruppe; ein
Chor besteht dann aus einer Vielzahl von Dreiergruppen. Der Aufbau einer Gruppe
erfolgt in charakteristischer Weise. Mit besonderen Trillerlauten sucht das erste Tier
den zweiten Partner, dieses dann den dritten. Erst wenn ein Trio vollstÃ¤ndig ist, rufen
die zugehÃ¶rigen FrÃ¶sche ausdauernd (Goin 1949). Bei Microhyla c. carolinensis sind
Kombinationen von Rufen von zwei bis drei Tieren hÃ¤ufig (Anderson 1954). Bei Eleu-
therodactylus bilden mehr als ein Dutzend Tiere einen Chor. Der Schrittmacher ist der
Frosch mit der lautesten Stimme. Bei Syrrhophus formen drei bis vier Tiere eine Ruf-
gemeinschaft. HÃ¶rt der Schrittmacher auf, verstummen bei dieser Art fast regelmÃ¤ÃŸig
auch die anderen Partner der Gruppe (Jameson 1954).

Der mÃ¤nnliche Befreiungsruf spielt eine wichtige Rolle beim Erkennen
der Geschlechter. Begattungsreife MÃ¤nnchen versuchen meist wahllos, sich bewegende
Objekte zu umklammern. MÃ¤nnchen wehren sich dagegen und stoÃŸen dabei den Be-
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freiungsruf aus. Die durchweg kurzen Rufe (Abb. 3) folgen meist mehrmals rasch auf-
einander (Cummins 1920, Noble und Farris 1929, Noble und Aronson 1942/43,
Aronson 1943). Nach den bisherigen Ergebnissen kommen Befreiungsrufe bei fast
allen Discoglossidae, Pelobatidae, Bufonidae, Ranidae und Hylidae vor (Bogert 1960).
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Abb. 3. Rana escidenta (Wasserfrosch):
Oszillogramm eines Befreiungsrufes. Zeit-

marke 50 Hz. Aus Wahl.

Weibliche Befreiungsrufe finden sich nur bei sehr wenigen Arten.
Nicht-begattungsbereite Weibchen verwenden sie, um Umklammerungsversuche abzu-
wehren. Bei Rana pipiens ist der Ruf dem der MÃ¤nnchen Ã¤hnlich, aber leiser. Er tritt
erstmals etwa 12 Stunden nach der Eiablage auf und nimmt an den folgenden Tagen
an IntensitÃ¤t zu (Noble und Aronson 1942/43).

Nach den bisherigen Ergebnissen bei Pipidae, Leptodactylidae, Ranidae und
Hylidae kÃ¶nnen bei einzelnen Arten unabhÃ¤ngig von der Fortpflanzungszeit Revier-
ruf e erscheinen. Martof (1953) beobachtete bei Rana damitans eine lockere Organi-
sation der Populationen. Die FrÃ¶sche halten voneinander AbstÃ¤nde von etwa 2 bis 3 m
und behalten sie sogar bei, wenn eine Population auf Grund Ã¤uÃŸerer Ursachen wandert.
Auch die Regenrufe, die besonders bei Hyla- Arten nach starken RegenfÃ¤Uen
oder bei warmem Wetter mit hoher Luftfeuchtigkeit zu hÃ¶ren sind (Goin und Goin
1957, Blair 1958), kÃ¶nnten nach Bogert (1960) die Bedeutung von Revierrufen haben,
wÃ¤hrend Noble (1954) in ihnen Anzeichen des erwachenden Fortpflanzungstriebes ver-
mutet.

Bei drohender Gefahr und meist unmittelbar vor dem Wegtauchen geben die
MÃ¤nnchen mancher Arten Warn- oder Alarmrufe. SchlieÃŸlich sind Schreck-
r u f e bekannt, die als schrille Schreie erscheinen kÃ¶nnen, wenn die Tiere von einem
RÃ¤uber erfaÃŸt werden (Noble 1954, Jameson 1954, Martof und Thompson 1958).
Dieser Lauttyp ist weit verbreitet. Im Gegensatz zu den anderen Rufen stoÃŸen ihn die
Tiere mit offenem Maul aus.

II. Das Fortpflanzungsverhalten und die Rolle der Paarungsrufe
Die RufaktivitÃ¤t erlangt zur Zeit der Fortpflanzung den HÃ¶hepunkt. Ãœber das

Zusammenspiel der Ã¤uÃŸeren und inneren Faktoren, die dieses Verhalten auslÃ¶sen,
ist noch wenig bekannt. Aus manchen Beobachtungen lÃ¤ÃŸt sich ableiten, daÃŸ Ã„nde-
rungen der TÃ¤tigkeit der HormondrÃ¼sen eine wichtige Rolle spielen (Rugh 1935, Noble
und Aronson 1942/43). Die Ursache fÃ¼r die Ã„nderung der HormondrÃ¼sentÃ¤tigkeit ist
allerdings nicht leicht zu erfassen. Aus den Untersuchungen von Blair (1960 b, 1961)
an einer gemischten Population von sieben Arten im SÃ¼den der USA geht hervor, daÃŸ
Ã¤uÃŸere Faktoren eine sehr rasche Ã„nderung des Verhaltens auslÃ¶sen kÃ¶nnen. Starke
RegenfÃ¤lle wirken als Reiz, auf den Ruf- und LaichaktivitÃ¤t folgen. Bei Pseudacris
strecken liegt der Ruf beginn zwischen Oktober und Januar; der genaue Zeitpunlct ist
bestimmt durch plÃ¶tzliche starke RegenfÃ¤lle. Rana pipiens beginnt gleichfalls im Winter
zu rufen, gewÃ¶hnlich 5 bis 11 Tage nach einem ergiebigen Niederschlag. Ausge-
sprochene GelegenheitsbrÃ¼ter sind Pseudacris clarki und Microhyla olivacea, die beide
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durch Regen zur Fortpflanzung stimuliert werden. Allerdings sind bei der ersten Art
nur FrÃ¼hjahrs- und Herbstregen wirksam. Auch bei Bufo valliceps variiert die Sexual-
aktivitÃ¤t von Jahr zu Jahr entsprechend der NiederschlÃ¤ge. In regenreichen Jahren
dauern die Fortpflanzungsperioden durchweg lÃ¤nger als in trockenen. UngewÃ¶hnlich
rasch reagieren Scaphiopus couchi und Sc. hammondi, die schon wenige Stunden nach
einem Niederschlag rufen (Lowe 1954). Die enge Beziehung zwischen LaichaktivitÃ¤t
und NiederschlÃ¤gen erscheint bei Bewohnern arider Gebiete als sinnvolle Adaptation,
da auch temporÃ¤re Wasserstellen den AbschluÃŸ der Entwicklung der Brut gewÃ¤hrleisten
kÃ¶nnen. Bei Rana catesbeiana und Acris gryllus stellte Blair (1961) keine AbhÃ¤ngig-
keit der Laichzeit von Regen fest; die Tiere halten einen festen Zyklus ein und laichen
im Sommer.

In der Mehrzahl der FÃ¤lle sind die klimatischen Faktoren, die als Ã¤uÃŸere Reize
wirken, weniger gut zu bestimmen. Bei dem in Afrika heimischen Pipiden Hymen-
ochirus boettgeri lÃ¶sen wahrscheinlich Sonnenlicht und vorÃ¼bergehende Temperatur-
erhÃ¶hung das Fortpflanzungsverhalten aus (Rabb und Rabb 1963 a).

Da die meisten Froscharten sich nur wÃ¤hrend der Fortpflanzungszeit in GewÃ¤ssern
aufhalten, setzt mit ihrem Beginn eine Zuwanderung ein. Die Wanderung zu ge-
eigneten Wasserstellen ist ein eindrucksvolles PhÃ¤nomen, und die Frage nach dem
Orientierungsmechanismus ist noch unbeantwortet. Zur Fernorientierung sind die
Paarungsrufe bereits im Teich angekommener Tiere nicht notwendig. Cummins (1920)
verfolgte mittels FallenfÃ¤ngen die FrÃ¼hjahrswanderung von vier Arten in einen Teich.
Bei Temperaturen von 5 bis 11Â° C und einer Luftfeuchtigkeit von 90 bis lOO^'/o kamen
die Tiere in Wellen, und zwar als die Teichbewohner nicht riefen. Auch die GrasfrÃ¶sche
benÃ¶tigen keine akustischen Signale zur Orientierung. Savage (1935) vermutet, daÃŸ
diese Tiere geruchliche Reize verwerten.

Die Frage einer SonnenorientierÃ¼ng studiert neuerdings Ferguson (1963). Er fing
in einem GewÃ¤sser 40 Pseudacris triseriata und 1162 Bufo fowleri und setzte sie in
verschiedener Entfernung erneut aus. Bei Ps. triseriata kehrten aus 50 m 45Vo, aus
160 m 39Vo und aus 480 m ll^^/o der ausgesetzten Tiere zurÃ¼ck. Ã„hnlich sind die
Ergebnisse bei B. fowleri. 24''/o fanden aus 110 m, 2''/o aus 600 m, 0,5Vo aus 1320 m
und OVo aus 2134 bzw. 2660 m Entfernung vom GewÃ¤sser zurÃ¼ck. Mit Ausnahme der
beiden letzten FreilaÃŸplÃ¤tze konnte der Beobachter von allen anderen die Rufe der
Tiere im Teich hÃ¶ren. Nachdem die Zuwanderungen vielfach nachts erfolgen, ist der
in jÃ¼ngster Zeit geglÃ¼ckte Nachweis besonders bemerkenswert, daÃŸ Bufo fowleri-
KrÃ¶ten sich nachts nach dem Mond und in geringerem MaÃŸe nach den Gestirnen zu
orientieren vermÃ¶gen (Ferguson und Landreth 1966). Ohne Zweifel aber ist bei
Froschlurchen ein Heimfindeverhalten feststellbar. Ferguson (1960) fand eine Bufo
fowleri wÃ¤hrend zweier Sommer am gleichen Standort. Bei Rana clamitans halten sich
alle Tiere in bestimmten, durchschnittlich 20 qm groÃŸen Arealen auf, in die sie nach
der Laichzeit wieder zurÃ¼ckkehren (Martof 1963). Archer (1959) berichtet Ã¼ber ein
erstaunliches HeimfindevermÃ¶gen einer Bufo regularis rangeri. Nach mehreren Aus-
setzungsversuchen blieb das Tier erst aus, als der FreilaÃŸplatz 1,2 km vom Aufenthalts-
ort entfernt war. Ein umfangreiches Versetzungsexperiment fÃ¼hrte Bogert (1947) mit
444 Bufo t. terrestris durch. Die Zahl der KrÃ¶ten, die zxun ursprÃ¼nglichen Areal zurÃ¼ck-
kehrte, verminderte sich zwar mit zunehmender Entfernung des FreilaÃŸplatzes, aber
sogar aus 880 m fanden 16,6^/0 der ausgesetzten Tiere zurÃ¼ck.

Nach den Ergebnissen von Markierungsexperimenten suchen die heimischen Erd-
krÃ¶ten die gleichen Teiche zur Fortpflanzung auf und verharren sogar dann dort,
wenn die Wasserstelle nicht mehr besteht (Heusser 1958, 1960). Die ErdkrÃ¶ten wan-
dern Mitte MÃ¤rz zu, anfangs nur MÃ¤nnchen, die sofort rufen (Eibl-Eibesfeldt 1950).
Kommen spÃ¤ter die Weibchen, beginnt die Paarung. Das GeschlechterverhÃ¤ltnis ist sehr
unterschiedlich, denn nur 12 bis 18''/o der versammelten Tiere sind Weibchen. Auch
bei Rana sylvatica sind die Weibchen an den LaichgewÃ¤ssern erheblich in der Minder-
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zahl. WÃ¤hrend sechs Jahren schwankte die Zahl der Tiere in einem Teich zwischen 97
und 208 mit den MÃ¤nnchen stets in der Ãœberzahl. Das GeschlechterverhÃ¤ltnis wechselte
dabei zwischen 1 : 2 und 1 : 13 (Blair 1960).

Geht aus diesen Beobachtungen hervor, daÃŸ die Froschlurche auch ohne Rufe von
Teichbewohnern geeignete GewÃ¤sser zur Fortpflanzung auffinden kÃ¶nnen, zeigt sich
andererseits, daÃŸ sie solche zur Orientierung durchaus verwerten. Bogert (1960) setzte
Bufo terrestris aus und Ã¼bertrug den Gesang einer Teichpopulation mit einem Laut-
sprecher. Sowohl Weibchen als auch MÃ¤nnchen lieÃŸen sich davon anlocken, sofern sie
sich in Laichstimmung befanden. Ein entsprechender Versuch mit Bufo fowleri-KxÃ¶ten
verlief gleichfalls erfolgreich (Ferguson und Landreth 1966).

Abb. 4. Die wichtigsten Parameter der Paarungsrufe von fÃ¼nf sympatrischen Bufo-Arten aus Nord-
amerika. Die vertikalen Striche geben die relative Dauer der Paarungsrufe an. Aus Blair (1964 b).

Mit Genehmigung des Autors und des Amer. Inst. Biol. Sei., Washington.

In den GewÃ¤ssern angekommen, suchen die Tiere Artgenossen und Geschlechts-
partner. Bei der Isolation der Arten kommt den Paarungsrufen als Faktor der Nah-
orientierung eine entscheidende Rolle zu. Nach Blair (1963) besteht die Hauptauf-
gabe der Paarungsrufe darin, Weibchen anzulocken, die dann wÃ¤hlen, eine Auffassung,
die auch Littlejohn wiedergibt. Jameson (1955) nimmt gleichfalls an, daÃŸ die Paa-
rungsrufe bei der ZusammenfÃ¼hrung der Arten und Geschlechter eine entscheidende
Rolle spielen. Bogert (1960) verhÃ¤lt sich dagegen kritisch und meint, daÃŸ die bis-
herigen Ergebnisse noch nicht beweiskrÃ¤ftig sind. Neue Resultate bekrÃ¤ftigen jedoch
die Auffassung, daÃŸ sich in den LaichgewÃ¤ssern die Weibchen durch die Paarungsrufe
der MÃ¤nnchen leiten lassen.

Die Paarungsrufe sind bestimmt durch ihre Dauer, den Frequenzaufbau, die Inten-
sitÃ¤t, die Wiederholungsrate der Schallimpulse, sofern die Rufe aus Schallimpulsen
bestehen, und die LÃ¤nge der Intervalle. Durch die Variation dieser Parameter ergibt
sich die Verschiedenheit der Paarungsrufe der vielen Froschlurcharten (Abb. 4). Nach
Blair (1964) gibt es keine zwei sympatrischen Arten, die gleiche Paarungsrufe haben.

In Florida sind mindestens 12 Laubfroscharten heimisch, die verschiedentlich die
gleichen GewÃ¤sser zur Fortpflanzung benÃ¼tzen. Die Arten sind sich genetisch sehr Ã¤hn-
lich; Hybridenbildung ist in mannigfaltiger Kombination mÃ¶glich. Die Isolation erfolgt
vornehmlich durch die differenzierten Paarungsrufe. Sechs Arten haben trillerartige
Rufe; bei ihnen bestimmen in der Hauptsache Unterschiede in der Wiederholungsrate
der Schallimpulse die ArtspezifitÃ¤t. Bei den Arten mit kontinuierlichen Signalen ergibt
sich die feinere Differenzierung durch unterschiedliche Dauer, Verschiedenheit der
Grundfrequenz und der ObertÃ¶ne. Die Rufe der meisten Arten sind von denen der
anderen mindestens in zwei der entscheidenden Parameter verschieden (Blair 1958 d).

Direkte Beobachtungen sprechen weiter eindeutig fÃ¼r die Leitfunktion der Paa-
rungsrufe. Blair (1958 c) bemerkte ein Hyla cmerea- Weibchen, das aus etwa 2 m Ent-
fernung gerichtet zu einem rufenden MÃ¤nnchen lief. Ein Hyla v er sicolor -Weihdien
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wanderte aus einem Abstand von 40 cm auf ein rufendes MÃ¤nnchen zu, eine Reaktion,
die nach Littlejohn (1958) eine direkte Antwort des Weibchens auf die Rufe des
MÃ¤nnchens darstellt. Lowe (1954) beobachtete gerichtete Wanderungen bei Scaphiopus
couchi und Sc. hammondi. Obgleich es sich um gemischte Populationen beider Arten
handelte, wanderten die Weibchen auf die arteigenen MÃ¤nnchen zu.

AufschluÃŸreich ist auch das Verhalten von Pseudacris nigrita, einer kleinen, nur
rund 30 mm groÃŸen Froschart, unter experimentellen Bedingungen. Im Gegensatz zu
den meisten anderen Arten zeigen die Tiere auch im Laboratorium Fortpflanzungsver-
halten. Zur Paarung schwimmen die Weibchen gerichtet auf die MÃ¤nnchen zu, wobei
sie nicht zu den nÃ¤chsten gehen, sondern die bevorzugen, welche am lautesten und aus-
dauerndsten rufen. Die Weibchen finden auch zu den MÃ¤nnchen, wenn sie optisch
nicht zu erkennen sind. Die MÃ¤nnchen gehen den Weibchen nicht entgegen, packen sie
aber sofort, sobald sie von diesen berÃ¼hrt werden (Martof und Thompson 1958). Das
passive Verhalten der MÃ¤nnchen ist nicht die Regel, denn bei den meisten Arten ver-
suchen sie, sich bewegende Objekte zu erfassen.

Weitergehende Untersuchungen lassen keinen Zweifel, daÃŸ die Weibchen die
Paarungsrufe der arteigenen MÃ¤nnchen erkennen (Littlejohn und Michaud 1959).
Kopulationsbereite Weibchen befanden sich in der Mitte eines 2 m langen Tankes, an
dessen Schmalseiten sich je ein Lautsprecher befand, Ã¼ber die wahlweise die arteigenen
Paarungsrufe oder die nahe verwandter Arten Ã¼bertragen wurden. Die Weibchen von
Pseudacris strecken unterschieden sicher zwischen den Rufen ihrer MÃ¤nnchen und
denen von Pseudacris clarki, umgekehrt erkannten die Weibchen von Ps. clarki eben-
falls die artgemÃ¤ÃŸen Signale. Vier Versuchstiere wÃ¤hlten insgesamt 29mal und trafen
dabei 28 richtige Wahlen. Im Mittel waren die Tiere 3,7 min nach ErtÃ¶nen der Signale
von der Tankmitte zum Lautsprecher gewandert.

Wie prÃ¤zise das UnterscheidungsvermÃ¶gen fÃ¼r die Laute ausgebildet ist, zeigten
Blair und Littlejohn (1960) fÃ¼r Pseudacris ornata und Ps. streckeri. Die erste Art
lebt in der KÃ¼stenebene im SO der USA, die zweite im Wald- und Grasland von Texas
und Oklahoma. Zwar sind morphologische Unterschiede vorhanden, doch sind sich die
beiden Arten noch sehr Ã¤hnlich, und auch die Paarungsrufe sind nur wenig verschieden.
Bei beiden Arten sind es kurze, wohltÃ¶nende Rufe, die nach Pausen von ̂/s s wieder-
holt werden. Der einzige Unterschied besteht in der TonhÃ¶he. Bei Ps. ornata liegt der
Grundton 500 Hz, der erste Oberton 1000 Hz hÃ¶her als bei den Lauten von
Ps. streckeri. Dieser Unterschied, der wahrscheinlich durch die verschiedene GrÃ¶ÃŸe
der MÃ¤nnchen bedingt ist, genÃ¼gt zur sicheren Unterscheidung.

In diesem Zusammenhang wirken Ergebnisse an Ps. triseriata Ã¼berraschend. Durch
Testen von Paarungsrufen gegen kÃ¼nstlich verÃ¤nderte Signale sollte festgestellt werden,
welche Merkmale der Laute die Weibchen zum Erkennen der arteigenen Rufe benÃ¼tzen
(Martof und Thompson 1964). Die Paarungsrufe dieser Art haben eine Frequenz von
2,8 kHz und dauern 0,8 s; die Intervalle betragen etwa 1,2 s. Beim ersten Versuch,
bei dem die Rufe normal, die Intervalle aber auf 2 s verlÃ¤ngert bzw. auf 0,1 s ver-
kÃ¼rzt waren, entschieden sich die Tiere fÃ¼r die Rufe mit den langen Intervallen. Wech-
selten die Rufe mit solchen, bei denen die Frequenzen Ã¼ber 2,8 kHz abgeschnitten
waren, ging die Mehrzahl zum verÃ¤nderten Signal. Waren normale Laute gegen eine
Sinusschwingung von 1,2 kHz gesetzt, wurde jeder Lautsprecher in gleicher Weise an-
geschwommen. War aber an Stelle der Sinusschwingung ein weiÃŸes Rauschen, gingen
die Tiere ausnahmslos zu dem Lautsprecher, aus dem die Paarungsrufe kamen. Nach
diesen Ergebnissen reagieren die Weibchen von Ps. triseriata in recht allgemeiner Weise
auf akustische Signale. Die Vorstellung, daÃŸ Ps. tri seriata-W eihchen ein breiteres
Schema von den arteigenen Rufen haben als die anderer getesteter Arten, findet sich
durch andere Ergebnisse bestÃ¤tigt (Littlejohn, Fouquette und Johnson 1960; Mar-
tof 1961).
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Bei der Isolation der Arten sind die Paarungsrufe nicht allein entscheidend. Lowe
(1954) bezeichnet sie als ethologische oder psychologische Isolationsmechanismen und
nennt weiterhin mechanische und Ã¶kologische. Bei den ersteren stehen Unterschiede in
der KÃ¶rpergrÃ¶ÃŸe im Vordergrund. Umklammerungen zwischen Tieren von Scaphiopus
hammondi und Sc. couchi gelingen nicht, da den groÃŸen couchi -MÃ¤nnchen die kleinen
hammondi-W eihchen entgleiten, andererseits vermÃ¶gen die couc/ii-Weibchen die klei-
nen hammondi -MÃ¤nnchen abzuschÃ¼tteln. Als einen Ã¶kologischen Isolationsmechanismus
betrachtet Lowe die bei den einzelnen Arten unterschiedlich ausgeprÃ¤gte Tendenz, be-
stimmte Areale in einem GewÃ¤sser oder in nÃ¤chster NÃ¤he davon zu besetzen. Scaphiopus
couc/ii- MÃ¤nnchen sitzen beim Rufen im seichten Uferwasser, wÃ¤hrend die Sc.hammondi-
MÃ¤nnchen im freien Wasser treiben. Unter Hunderten von kopulierenden Tieren beob-
achtete Lowe (1954) nicht eine einzige interspezifische Umklammerung. Nach Jameson
(1954) sind weitere Isolationsmechanismen die unterschiedliche Fortpflanzungszeit und
die Verschiedenheit der Umklammerungsmechanismen.

Die Feststellung von Blair (1963), daÃŸ die Paarungsrufe die Weibchen anlocken,
welche dann wÃ¤hlen, wÃ¼rde die Geschlechterfindung zu einem Mechanismus von er-
staunlicher Einfachheit stempeln. Nach den bisherigen Beobachtungen kÃ¶nnte das nur
bei Pseudacris nigrita der Fall sein (Martof und Thompson 1958), bei den anderen
Arten ist das Erkennen der Geschlechter ein verwickelterer Vorgang, der noch keines-
wegs in allen Einzelheiten aufgeklÃ¤rt ist. Meist beteiligen sich auch die MÃ¤nnchen an
der Partnersuche.

Bei Rana pipiens schwimmen die MÃ¤nnchen den Weibchen entgegen (Noble und
Aronson 1942/43). Die MÃ¤nnchen versuchen nicht nur, Weibchen zu packen, sondern
erfassen auch andere GegenstÃ¤nde, sofern sie nicht zu groÃŸ sind und im Wasser trei-
ben. Gleiches gilt fÃ¼r die ErdkrÃ¶te (Hinsche 1926; Eibl-Eibesfeldt 1950). Kopulations-
bereite MÃ¤nnchen bewegen sich mehr hÃ¼pfend als laufend fort, dagegen behalten die
Weibchen den kriechenden Gang wÃ¤hrend der Fortpflanzungszeit bei. Die MÃ¤nnchen
bevorzugen fÃ¼r die Umklammerungsversuche kriechende Tiere. Bei Rana sylvatica
schwimmen die MÃ¤nnchen wÃ¤hrend der Fortpflanzungszeit auf der WasseroberflÃ¤che
umher und versuchen, jeden anderen Frosch und jedes kleinere, sich bewegende Objekt
zu erfassen. Die Weibchen halten sich unter Wasser auf und kommen nur gelegentlich
an die OberflÃ¤che. Sofern sie sich ruhig verhalten, testen die MÃ¤nnchen sie nicht (Banta
1914). Mit der weiteren Feststellung, die MÃ¤nnchen dieser Art kÃ¶nnten die Weibchen
schon aus einiger Entfernung erkennen, steht Banta allerdings allein. Nach Miller
(1909) ist der optische Sinn nur insofern von Bedeutung, als an allen sich bewegenden
Objekten Klammerversuche gemacht werden. Die Geschlechtererkennung erfolgt sicher-
lich erst beim Umklammerungsversuch selbst. Nach Cummins (1920) ist das unterschied-
liche Verhalten der MÃ¤nnchen und Weibchen bei den Umklammerungsversuchen ent-
scheidend. Gelten diese MÃ¤nnchen, stoÃŸen sie den Befreiungsruf aus und machen Ab-
wehrbewegungen. Bei Weibchen sind die Umklammerungsversuche erfolgreich, wenn
sie sich passiv verhalten; nicht begattungsbereite Weibchen wehren sich gleichfalls.

Die Bedeutung dieser Reaktionsweisen bestÃ¤tigen Versuchsergebnisse. Bufo com-
pactilis erfaÃŸt kleine, mit Wasser gefÃ¼llte Ballone und behÃ¤lt sie, wenn sie nicht be-
wegt werden (Bogert 1960). Noble und Farris (1929) demonstrierten bei Rana syl-
vatica, daÃŸ auch der Leibesumfang eine Rolle spielt. Die MÃ¤nnchen umklammerten
narkotisierte Weibchen, aber keine MÃ¤nnchen, obgleich sich diese wegen der Narkose
ruhig verhielten. Hatten die MÃ¤nnchen aber zusÃ¤tzlich durch Injektion von Wasser
einen grÃ¶ÃŸeren Leibesumfang, wurden auch sie umklammert. Waren andererseits Weib-
chen die Eier ausgepreÃŸt, umklammerten die MÃ¤nnchen sie nicht mehr trotz ruhiger
Haltung.

Das Loslassen der MÃ¤nnchen nach der Eiablage wird allerdings nicht allein durch
das DÃ¼nnerwerden des Weibchens ausgelÃ¶st. Nach der Eiablage biegen sich die Weib-



STUTTGARTER BEITRÃ„GE ZUR NATURKUNDE Nr. 152

chen fÃ¼r etwas mehr als eine Sekunde stark nach unten durch, worauf die MÃ¤nnchen
absteigen (Noble und Aronson 1942/43).

III. Die Rufe von Hybriden
Die Isolationsmechanismen wirken interspezifischen Kreuzungen zwar entgegen,

schlieÃŸen sie aber nicht vollkommen aus. Infolge der genetischen Mischbarkeit kommen
natÃ¼rliche Hybriden vor, und unter geeigneten Bedingungen lassen sich im Laborato-
rium Kreuzungen in mannigfachen Kombinationen durchfÃ¼hren. Zum Beispiel sind
zwischen den meisten nordamerikanischen Bufo- Ã„xten Kreuzungen mÃ¶glidi, allerdings
sind die F^^-Tiere nicht durchweg lebens- und fortpflanzungsfÃ¤hig.

Der Bastardcharakter zeigt sich auch bei den Paarungsrufen der Hybriden. Cory
und Manion (1955) berichten von natÃ¼rlichen Hybriden zwischen Bufo americanus und
B. fowleri aus dem Indiana/Michigan-Gebiet der USA. B. americanus hat musikalische
Rufe, die zwischen 7,5 â€” 14,5 s dauern und aus Schallimpulsen mit einer HÃ¤ufigkeit
von 29 â€” 33 Imp./s aufgebaut sind. Bei B. fowleri haben die gerÃ¤uschhaften Laute eine
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LÃ¤nge von etwa 1 s. Bei langsamem Temperaturanstieg im FrÃ¼hjahr laichen beide Arten
nacheinander, da B. americanus bereits bei 15,5Â° C, B. fowleri erst bei 21Â° C mit dem
FortpflanzungsgeschÃ¤ft beginnt. Bei raschem Temperaturanstieg fallen die Laich-
perioden beider Arten zusammen, wobei es zu Kreuzungen kommt. Die Hybriden sind
immer von den Eltern verschieden, kÃ¶nnen aber mehr der einen oder der anderen Art
Ã¤hnlich sein. Das zeigt sich insbesondere beim Laichverhalten und bei den Paarungs-
rufen. In nachfolgenden Jahren mit normalem Temperaturanstieg laichen nach reinen
B. americanus zuerst Hybriden mit Rufen von 6,3 s Dauer, in der Mitte der Saison
solche mit 4 s, am Ende solche mit 2,8 s langen Rufen im Mittel. An diese schlieÃŸen
sich dann die reinen B. fowleri mit den 1 s dauernden Rufen an.

Blair (1956 b) beobachtete aller Wahrscheinlichlceit nach einen natÃ¼rlichen Hybri-
den zwischen B. americanus und B. woodhousei. Sowohl nach Frequenzaufbau als auch
nach Dauer waren die Laute des Bastards intermediÃ¤r. Erfolgreidi verlief eine Kreu-
zung zwischen B. woodhousei und B. valliceps. B. woodhousei hat gerÃ¤uschhafte Rufe
von 0,9 â€” 2,6 s Dauer, die Laute von B. valliceps sind wie die von B. americanus triller-
artig und dauern 2,4 â€” 4,5 s. Die Rufe eines Hybriden begannen mit einem gerÃ¤usch-
haften Teil und setzten sich nach einer Ãœbergangsphase in einen trillerartigen Ruf
fort (Abb. 5).

Kreuzungsversuche zwischen Tieren zweier Rufrassen von Hyla versicolor in Texas
erbrachten keinen Erfolg, so daÃŸ Johnson (1959) die beiden Formen fÃ¼r Arten hÃ¤lt.

VI. Die Bedeutung der Paarungsrufe
als systematisches und stammesgeschichtliches Merkmal

Bei den europÃ¤ischen Arten wirft die Frage nach ihrer systematischen Stellung
keine Probleme auf, da die Artenzahl gering ist. In anderen Gebieten ist die Lurchfauna
umfangreicher. Die beinahe weltweit verbreitete Gattung Bufo â€” sie fehlt nur in
Australien, Neuseeland und Madagaskar â€” ist in Amerika nÃ¶rdlich des Isthmus von
Tehuantepec allein mit etwa 30 Arten vertreten. Eine exakte Analyse der natÃ¼rlichen
Verwandtschaft ist daher oft nicht einfach. Das vergleichende Lautstudium gestattet,
auch die Paarungsrufe als systematiches Merkmal heranzuziehen, deren Aussagekraft
sich durch die Ergebnisse experimenteller Hybridisierung sowie durch Ã¶kologisdie und
serologische Befunde ergÃ¤nzen lÃ¤ÃŸt. In einer Reihe von Arbeiten hat besonders Blair
(1955, 1958 a, b, 1959, 1962, 1963, 1964 a, b, c) diese Probleme bearbeitet. Bei meh-
reren Artengruppen ergibt sich ein genauer Einblick in die Verwandtschaftsbeziehungen,
der eine zuverlÃ¤ssige systematische Gliederung gestattet.

Bei der Bewertung der Laute als systematisches Merkmal geht Blair von der Vor-
aussetzung aus, daÃŸ ein einheitlicher Grundaufbau der Paarungsrufe auf den gemein-
samen Ursprung einer Gruppe hinweist und die Rufunterschiede ein Gradmesser fÃ¼r
die Artendifferenzierung sind. BerÃ¼cksichtigt wird ferner noch, daÃŸ sympatrische Arten
auf Grund verstÃ¤rkter Selektion meist sehr verschiedenartige Rufe haben, weiterhin bei
manchen Arten die Stimme sekundÃ¤r reduziert bzw. rÃ¼ckgebildet sein kann.

Der Hyla eximm-Gruppe, deren Hauptverbreitungsgebiet Mexiko ist, wurden bis-
lang sechs Arten zugezÃ¤hlt. Ausgehend von den Merkmalen der Rufe (Blair 1960 a),
scheint sicher, daÃŸ entgegen der bisherigen Auffassung Hyla euphorbiacea der Gruppe
fem steht. Weiterhin bekunden die Rufe der drei im SÃ¼den der USA vorkommenden
Arten â€” Hyla squirella im SO, H. regilla an der PazifikkÃ¼ste und H. wrightorum in
Arizona â€” nahe Verwandtschaft mit der Hyla eximia-Gxuppe. Sehr wahrscheinlich bil-
den diese drei Arten die peripheren Vertreter im Verbreitungsgebiet der Hyla eximia-
Gruppe.

Auch bei den Ã¼brigen amerikanischen Hyla- Arten zeichnen sich die Verwandtschafts-
verhÃ¤ltnisse ab. Blair (1959) untersuchte die Rufe von 13 der 14 in den USA vor-
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kommenden Arten. Lediglich bei dreien ist eine Zuordnung zu einer bestimmten Gruppe
noch nicht mÃ¶glich. Die Ã¼brigen zehn Arten lassen sich in drei Verwandtschaftsgruppen
gliedern, die fÃ¼nf, drei bzw. zwei Arten umfassen.

Die Stellung von Pseudacris nigrita und Ps. feriarum war lange unklar. Nachdem
die Paarungsrufe beider Formen nach Hauptfrequenz, Dauer und Impulsrate verschie-
den sind, besteht fÃ¼r Crenshaw und Blair (1959) kein Zweifel, daÃŸ es sich um Arten
handelt.

Bufo microscaphus galt bisher als Subspezies von B. woodhousei. Nach den Paa-
rungsrufen zu urteilen, ist B. microscaphus mit der Ã¶stlichen B. americanus verwandt,
obgleich die Verbreitungsgebiete heute keine Verbindung miteinander haben. B. micro-
scaphus ist daher eine selbstÃ¤ndige Art (Blair 1957).

Das Studium der Laute lieferte andererseits auch Hinweise, daÃŸ auf Grund mor-
phologischer Merkmale begrÃ¼ndete Arten nicht zu Recht bestehen. Die beiden Arten
Scaphiopus holbrooki und Sc. hurteri haben getrennte Verbreitungszonen, die durch die
Mississippischwelle geschieden sind. Hinsichtlich der Grundfrequenz, der ObertÃ¶ne
und Dauer sind sich die Paarungsrufe beider Arten auÃŸerordentlich Ã¤hnlich. Es er-
scheint als unwahrscheinlich, daÃŸ es sich um zwei sichere Arten handelt (Blair 1958 b).
Keine Unterschiede bestehen auch zwischen den Paarungsrufen der beiden Rassen
Hyla crucifer crucifer und H. c. bartramiana, von denen die erste im Norden, die zweite
im SÃ¼den der USA lebt (Goin 1949).

SelbstverstÃ¤ndlich dÃ¼rfen die Paarungsrufe nicht allein als systematisches Merk-
mal verwertet werden. In einigen FÃ¤llen scheinen sympatrische Arten gleiche Rufe zu
besitzen, z. B. Bufo canaliferus und B. marmoreus, ferner die Arten B. compactilis und
B. cognatus. Auffallende GrÃ¶ÃŸenunterschiede zwischen den Arten sind dann entschei-
dendere Merkmale, die sich auch als die wirksamen Isolationsmechanismen erweisen.

Unter BerÃ¼cksichtigung aller Merkmale versuchte Blair (1960, 1963), fÃ¼r die nord-
amerikanischen Bufo- und Hyla-Aiten einen Stammbaum aufzustellen.

Die beginnende Rassenbildung ist verschiedentlich zuerst bei den Rufen zu beob-
achten. Crinia signifera ist in Australien weit verbreitet und kommt auch auf Tas-
manien und den benachbarten Flinders Inseln vor. Obgleich bei den drei Populationen
keine morphologischen Unterschiede bestehen, sind die Rufe deutlich verschieden. Zwi-
schen den Rufen der auf Tasmanien und auf den Flinders Inseln vorkommenden Tiere
bestehen signifikante Unterschiede in allen Parametern bis auf die Rufdauer. Beim
Vergleich der Rufe der Hauptland- mit denen der Inselbewohner zeigt sich, daÃŸ sogar
alle Parameter verschieden sind (Littlejohn 1964). Neben dieser Crinia-Art leben sechs
weitere in Australien. Um eine stammesgeschichtliche Entwicklungsreihe aufstellen zu
kÃ¶nnen, stÃ¼tzte sich Littlejohn (1959) vornehmlich auf die Paarungsrufe und ging von
der Annahme aus, daÃŸ sich die Arten um so frÃ¼her getrennt haben, je verschiedener
die Rufe sind. Der Aussagewert der Paarungsrufe ist groÃŸ, da innerhalb geschlossener
Verbreitungsgebiete die VariabilitÃ¤t gering ist. Bei Bufo compactilis sind die Rufe ein-
heitlich Ã¼ber eine Entfernung von 400 km (Blair 1958), bei Crinia signifera Ã¼ber
800 km (Littlejohn 1959).

V. Der EinfluÃŸ der Temperatur auf die LautaktivitÃ¤t
Als wechselwarme Tiere unterliegen die Froschlurche stark dem EinfluÃŸ der Tem-

peratur. Bei Wasserbewohnern ist die Wassertemperatur entscheidend. Sie wirkt auf
die AktivitÃ¤tsphasen und beeinfluÃŸt auch die Lautprodulction. Bei jeder Art ist die
LautaktivitÃ¤t durch das artlich verschiedene Temperaturminimum und Temperaturmaxi-
mum begrenzt. Rotbauchunken beginnen bei einer Wassertemperatur von 12 â€” 13Â° C
zu rufen und hÃ¶ren bei etwa 30Â° C auf. WÃ¤hrend der Fortpflanzungszeit ist der tÃ¤g-
liche Rufrhythmus daher sehr witterungsabhÃ¤ngig. Bei schÃ¶nem Wetter beginnen die
Unken schon am Morgen zu rufen, setzen am Nachmittag nach Ãœberschreiten des Tem-
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peraturmaximums aus und fangen am Abend bei sinkender Wassertemperatur erneut
an. Erreicht bei ungÃ¼nstigem Wetter die Wassertemperatur das Temperaturminimum
erst spÃ¤t, setzt die LautaktivitÃ¤t gleichfalls spÃ¤t ein (LÃ¶rcher, in Vorb.).

Mit der Wassertemperatur Ã¤ndert sich bei den Unken ferner die Wiederholungsrate
der Rufe. Zweifel (1959) stellte diese AbhÃ¤ngigkeit bei einer einzelnen Gelbbauch-
unke fest, LÃ¶rcher erweitert die Ergebnisse durch Messungen an zahlreichen Tieren
und vergleicht sie mit den Gegebenheiten bei der Rotbauchunke. Die Temperaturab-
hÃ¤ngigkeit verlÃ¤uft linear. Bei der Gelbbauchunke folgen bei 15Â° C 55, bei 25Â° C 116
und bei 30Â° C 146 Rufe/min im Mittel. Auch bei der Rotbauchunke nimmt die HÃ¤ufig-
keit der Rufe mit steigender Temperatur zu, wenngleich nicht in dem MaÃŸe wie bei der
Gelbbauchunke. Bei Rana esculenta ist der TemperatureinfluÃŸ vor der Laichzeit anders
als danach (Wahl, in Vorb.). Er Ã¤uÃŸert sich nicht nur in der allgemeinen Stimulation
zur RufaktivitÃ¤t, sondern auch in der Impulsfolgefrequenz, die bei steigender Tempe-
ratur zunimmt. Dies ist bei Arten, deren Signale aus Schallimpulsen aufgebaut sind,
sicherlich eine allgemeine Erscheinung. Blair beobachtete auÃŸerdem bei steigenden
Temperaturen eine ErhÃ¶hung der Tonfrequenz.

Bellis (1957) ermittelte die Temperatureinwirkung bei vier in Oklahoma heimischen
Froschlurcharten. Durch viele Einzelmessungen sind die Ergebnisse bei Pseudacris n.
triseriata gut gesichert. Die WiederholungshÃ¤ufigkeit der Rufe nimmt mit steigender
Temperatur linear zu, ihre Dauer linear ab.

VI. Der Bau des Lautapparates und der Mechanismus der Lautproduktion
Der Lautapparat kann aus den primÃ¤ren und sekundÃ¤ren Strukturen bestehen. Die

ersteren sind der Kehlkopf mit den stimmbildenden Einrichtungen und die Muskeln,
die Luft durch den Kehlkopf treiben. Die primÃ¤ren Strulcturen kommen bei allen laut-
begabten Froschlurcharten vor und genÃ¼gen zur Lautproduktion. Der sekundÃ¤re Anteil
ist der Schallblasenapparat (Inger 1956). Seine Bedeutung besteht darin, daÃŸ er die
Laute verstÃ¤rkt, zur Lautproduktion selbst ist er aber nicht notwendig. Das lÃ¤ÃŸt sich
daraus entnehmen, daÃŸ er den MÃ¤nnchen vieler Arten wie auch den stimmbegabten
Weibchen fehlt.

Schallblasen sind AusstÃ¼lpungen der die MundhÃ¶hle auskleidenden Gewebeschicht.
Sie bestehen aus Bindegewebe und sind von den Fasern des Musculus subhyoideus um-
schlossen, welcher als Kontraktor wirkt. Boulenger (1897, 1898) unterschied zwischen
inneren und Ã¤uÃŸeren Schallblasen. Mit Recht hÃ¤lt Liu (1935) diese AusdrÃ¼cke fÃ¼r irre-
fÃ¼hrend, da die eigentlichen Schallblasen immer innen liegen. Nachdem sich die Aus-
drÃ¼cke fest eingebÃ¼rgert haben, behÃ¤lt Liu sie bei, gibt ihnen aber eine strenge De-
finition. Er spricht von Ã¤uÃŸeren Schallblasen, wenn sich diese bei der LuftfÃ¼llung sehr
erweitern und die Haut auffallend verformen. Bei Tieren mit Ã¤uÃŸeren Schallblasen
weist die Haut im Bereich der Blasen meist Taschen und Falten auf. Innere Schall-
blasen sind dagegen klein und verÃ¤ndern bei LuftfÃ¼llung die Kehlregion Ã¤uÃŸerlich
nicht oder nur ganz wenig.

Nach Untersuchungen an 559 Arten (Liu 1935) kÃ¶nnen einzelne kehlstÃ¤ndige oder
paarige kehlstÃ¤ndige oder paarige laterale Schallblasen vorkommen, und jeder Typ
kann als Ã¤uÃŸere oder innere Modifikation auftreten. Nach Liu soll sich in dieser Typen-
reihe auch die phylogenetische Entwicklung widerspiegeln, eine Auffassung, gegen die
neuerdings EinwÃ¤nde vorgebracht werden (Inger undGREENBERG 1956; McAlister 1959).

UrsprÃ¼nglich fehlen Schallblasen vollkommen. Diese VerhÃ¤ltnisse finden sich bei
den Vertretern der drei primitiven Familien: Ascaphidae, Discoglossidae und Pipidae.
Die einheimischen Discoglossiden Gelbbauchunke und GeburtshelferkrÃ¶te fÃ¼gen sich
in dieses Schema ein, nach der bisherigen Auffassung macht aber die Rotbauchunke
eine Ausnahme, da ihr eine kehlstÃ¤ndige, allerdings sehr primitive Schallblase zu-
komme. Nach neuen Untersuchungen scheint diese Mundbodentasche funktionell nicht
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den Schallblasen der anderen Froschlurcharten zu entsprechen (LÃ¶rcher, in Vorb.).
Auch die australische Discoglossiden-Art Helioporus albopunctatus soll eine Schall-
blase besitzen.

Am verbreitetsten sind die kehlstÃ¤ndigen singulÃ¤ren Schallblasen. Liu (1935) er-
kannte diesen Typ den Pelobatidae zu, doch fand Mc Auster (1959) anlÃ¤ÃŸlich einer
Nachuntersuchung bei amerikanischen Vertretern dieser Familie paarige Schallblasen.
Bei der einheimischen KnoblauchskrÃ¶te und zwei anderen Arten sind sie rÃ¼ckgebildet.
Von 136 geprÃ¼ften Arten der Bufonidae haben 128 eine kehlstÃ¤ndige, meist innere
Schallblase, einigen Arten fehlt sie auch auf Grund sekundÃ¤rer RÃ¼ckbildung. Von den
heimischen Bufoniden haben Kreuz- und WechselkrÃ¶ten eine innere Schallblase, den
ErdkrÃ¶ten fehlt sie. Auch bei auÃŸereuropÃ¤ischen Arten sind die VerhÃ¤ltnisse nicht ein-
heitlich. Die afrikanische KrÃ¶te B. regularis hat eine Schallblase, bei der nÃ¤chst ver-
wandten Art B. funereus ist sie rÃ¼ckgebildet (Inger und Greenberg 1956). Nur eine
Schallblase haben auch fast alle Laubfroscharten (Hylidae), bei denen sie in Ã¼berwie-
gendem MaÃŸe als Ã¤uÃŸere Modifikation auftritt, so auch bei unserer heimischen Art. Die
Familie Ranidae gilt als hochstehend. Bei ihren Vertretern Ã¼berwiegen die paarigen
Schallblasen, die kehlstÃ¤ndig oder lateral, innerlich oder Ã¤uÃŸerlich sein kÃ¶nnen; einigen
Arten fehlen sie auch. Diese wechselhafte Situation zeigen auch die Arten unserer
Fauna. Bei den Gras- und MoorfrÃ¶schen sind die paarigen Schallblasen kehlstÃ¤ndig
und innerlich, bei den Wasser- und SeefrÃ¶schen sind sie lateral und treten beim Rufen
weit hervor, SpringfrÃ¶sche schlieÃŸlich haben keine. In der Gattung Rana finden sich
auch die grÃ¶ÃŸten Schallblasen. Bei R. aesopus, einer nordamerikanischen Art, reichen
sie vom Nacken bis zur KÃ¶rpermitte (Wright 1931). Bei Tierarten mit inneren Schall-
blasen sind die Stimmen nicht sehr laut, wÃ¤hrend sie bei Arten mit Ã¤uÃŸeren Blasen
gewÃ¶hnlich weithin hallen.

Die Auffassung von Liu (1935), wonach die einzelne Schallblase die phylogenetisch
Ã¤lteste ist, zweifeln Inger und Greenberg (1956) auf Grund ihrer Studien an B. regu-
laris an. Obgleich die erwachsenen Tiere nur eine Schallblase besitzen, geht die Ent-
wicklung oft von zwei, links und rechts von der Zunge gelegenen MundbodenausstÃ¼l-
pungen aus. Am Anfang steht also ein paariges Zwischenstadium, ferner kann der
Eingang der fertigen Schallblase links oder rechts von der Zunge sein. Die Entwicklung
der Schallblasen ist auch von Rana porosissima genau bekannt (Inger 1956). Die Aus-
bildung beginnt, wenn die Tiere ̂/i ihrer GesamtlÃ¤nge erreicht haben.

Der Kehlkopf besteht aus dem unpaaren, ringfÃ¶rmigen Cricoid- und den beiden
Arytaenoidknorpeln (Blume 1930), von denen jeder drei Sphincter- und einen Dilatator-
Muskel trÃ¤gt. Die beiden Stimmlippen haben ihren Ursprung auf der Innenseite der
Arytaenoidknorpel und ragen in den Binnenraum des Kehlkopfes. Bei Scaphiopus-
Arten sind sie an der Basis dick und verschmÃ¤lern sich zum Rand (McAlister 1959),
bei Rana- Arten ist nur der Rand verdickt (Paulsen 1965).

Obgleich die Paarungsrufe der Bufo-Arten auÃŸerordentlich verschieden sind, hat
der Kehlkopf einen einheitlichen Aufbau, der von dem der Rana-Axten nur dadurch
abweicht, daÃŸ die Innenwand eine ringfÃ¶rmige Vertiefung aufweist und hinter den
Stimmlippen ein weiteres Membranpaar ausgebildet ist. Auch B. alvarius hat trotz der
weitgehend rÃ¼ckgebildeten Stimme einen anatomisch voll ausgebildeten Kehlkopf (Mc-
Alister 1961).

Einen eigenartigen Bau hat der Kehlkopf des primitiven Frosches Pipa pipa
(Abb. 6). Die Stimmlippen fehlen gÃ¤nzlich. Die beiden Arytaenoidknorpel sind stab-
fÃ¶rmig und im Binnenraum des Kehlkopfes lÃ¤ngs angeordnet. Am Vorderende ist je
ein seitlicher Fortsatz ausgebildet, der eine bewegliche Knorpelscheibe trÃ¤gt. Ãœber diese
FortsÃ¤tze stehen A\e Arytaenoide miteinander in Verbindung. An ihren AuÃŸenenden
setzt je ein krÃ¤ftiger Muskel an. Entsprechend des abweichenden Kehlkopf baues ist die
Lautproduktion besonders geartet. Lockert sich bei der Muskelkontraktion der Kontakt
zwischen den FortsÃ¤tzen der Arytaenoide, bewegen sich die Knorpelscheiben plÃ¶tzlich
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nach vorn, wobei ein Klicklaut entsteht. Die rasselnden Laute der MÃ¤nnchen dieser Art
beruhen demnach auf alternierenden Bewegungen der an den Arytaenoiden ansetzen-
den Muskeln (Rabb 1960).

Abb. 6. Lautmechanismus von Pipa pipa (Ventralansicht).
a Diktator- Muskel, b BronchialÃ¶ffnung, c Arytaenoidknorpel, d vorderer Fortsatz
des Arytaenoidknorpels. Pfeil zeigt die Teile der Knorpel, die den Schall erzeugen.

Aus Rabb (1960). Mit Genehmigung des Autors.

Bei den Pelobatidae, Bufonidae und Ranidae erfolgt die Lautproduldion anders.
Die Paarungsrufe entstehen in einem geschlossenen System, da Mund und Nase beim
Rufen geschlossen sind. Kontraktionen der Flankenmuskulatur pressen Luft aus den
Lungen durch den Kehlkopf in die MundhÃ¶hle bzw. die Schallblasen, Kontraktionen
der Mundbodenmuskeln zurÃ¼ck in die Lungen. Die von den Lungen wegfÃ¼hrenden Luft-
strÃ¶me dienen dabei der Lautproduktion. Bei den Rot- und Gelbbauchunken, die aller-
dings zur Familie Discoglossidae gehÃ¶ren, sind die VerhÃ¤ltnisse insofern abwei-
chend, als die zu den Lungen gerichteten LuftstrÃ¶me die Rufe auslÃ¶sen.

Nach Mc Auster (1959) strÃ¶mt die Luft wÃ¤hrend der Lautproduktion kontinuier-
lich in den Kehlkopf. Bei kÃ¼nstlichem Anblasen des Kehlkopfes beobachtet Paulsen
(1965), daÃŸ erst bei einem Druck von 10 cm HgO die Stimmlippen zum Schwingen
kommen. Mit steigendem Druck erhÃ¶ht sich die Frequenz, Ã¼berschreitet er 60 cm H2O,
versagt die Stimme. AuÃŸer durch wechselnden Anblasdruck lÃ¤ÃŸt sich die Schwingungs-
frequenz durch Variation der Stimmlippenspannung verÃ¤ndern. Dies ist experimentell
durch Reizung des Nervus laryngicus longus mÃ¶glich. Mit steigender Reizfrequenz
nimmt die Tonfrequenz bis zu einer maximalen HÃ¶he zu. Ãœberraschenderweise ergaben
Filmaufnahmen mit einer Bildgeschwindigkeit von 8300 Bildern/s, daÃŸ die Bewegung
der Glottis trotz der niederen TonhÃ¶he der Paarungsrufe auÃŸerordentlich rasch ver-
lÃ¤uft. Die Schwingungsphase dauert nur 0,8 ms, die VerschluÃŸphase 50 ms. WÃ¤hrend
der Lautproduktion kÃ¶nnen afferente Aktionspotentiale von 30 â€” 50 juV abgeleitet wer-
den, die wahrscheinlich von Fasern der inneren Kehlkopf Schleimhaut ausgehen.

Nachdem die primÃ¤ren Elemente des Lautapparates morphologisch einen sehr ein-
heitlichen Aufbau haben, die Paarungsrufe aber artlich verschieden und meist von ver-
wickeltem Aufbau sind, erhebt sich die Frage nach dem steuernden EinfluÃŸ des Zentral-
nervensystems. Ãœber seine Rolle suchten Noble und Aronson (1942/43) AufschluÃŸ zu
bekommen, indem sie bei sexuell gestimmten Rana pipiens GehirnlÃ¤sionen durchfÃ¼hrten.
FÃ¼r den Befreiungsruf ist der Colliculus inferior des Mittelhirns ein Zentrum sen-
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sorisch-motorischer Korrelation, denn nach seiner ZerstÃ¶rung lÃ¤ÃŸt sich der Ruf durch
BerÃ¼hren der RÃ¼ckenhaut nicht mehr auslÃ¶sen, wÃ¤hrend Abtrennen des Vorder- und
Zwischenhirns, des Cerebellum und der anderen Teile des Mittelhirns ohne EinfluÃŸ
ist. Nicht so eindeutig sind die Ergebnisse fÃ¼r die Paarungsrufe. Sicher ist nur, daÃŸ
der Mechanismus dafÃ¼r andere Mittelhirnabschnitte, mÃ¶glicherweise das Ganglion
isthmi, einschlieÃŸt.

LautÃ¤uÃŸerungen sind nur eine Lebenserscheinung der Froschlurche, aber ihr Stu-
dium fÃ¼hrt zu Untersuchungen der verschiedensten Lebensfunktionen. So ist es nicht
Ã¼berraschend, daÃŸ trotz vieler Ergebnisse das Bild von der Rolle der LautÃ¤uÃŸerungen
lÃ¼ckenhaft ist und deshalb zu weiteren Untersuchungen auffordert.
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