Wie verstandigen sich Frosche?
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Einleitung

Zur Orientierung in ihrer Umwelt und zur Verstdndigung untereinander benotigen Tiere
Signale. So locken paarungsbereite Minnchen artgleiche Weibchen an oder schrecken Rivalen
ab, Kinder betteln bei ihren Eltern um Nahrung, giftige Organismen warmnen potentielle Riuber.
Zur Kommunikation benutzen Tiere alle Arten von Signalen, fiir deren Empfang sie geeigne-
te Sinnesorgane haben. Durch Kopfschldge verursachte Substraterschiitterungen (,,seismische
Kommunikation®) und chemische Substanzen sind die Mittel der Fernorientierung von Termi-
ten (HODL & PavLousek 1983, WiLson 1971). Péirchen des Seidenspinners Bombyx mori
finden sich mittels des leicht fliichtigen Duftstoffes Bombykol (ScHwiINK 1954). Leuchtkifer
produzieren vorwiegend gelbgriine Lichtzeichen im artspezifischen Rhythmus, um einander zu
finden. Aber Vorsicht vor artfremden leuchtfihigen Kifern, die diese Signale nachahmen: Was
verfiihrerisch als Braut lockt, kann sich gelegentlich als — signaltiuschender — Réauber entpup-
pen (LLoyD 1988). Vigel zeigen ihre Paarungsbereitschaft meist akustisch an (BERGMANN &
HELB 1982), ebenso Grillen (HUBER & THORSON 1988) und Heuschrecken (BAILEY 1991).
Zahlreiche Fischarten sind laut- und horbegabt (LADICH 1991), manche Fische hingegen kom-
munizieren mittels schwachelektrischer Signale (KRAMER et al. 1981). Hiufig zeichnen sich
fortpflanzungsbereite Tiere zusitzlich durch eine besondere Fiarbung aus (,,Hochzeitskleid*)
oder unterstiitzen akustische Signale mit gut sichtbaren Verhaltensweisen (z.B. Singflug der
Feldlerche Alauda arvensis). Sdugetiere verwenden in der Regel eine Summe von visuellen,
chemischen und akustischen Signalen, um die Aufmerksamkeit ihrer Partner auf sich zu lenken.

Jede Art von Signal hat andere Vor- und Nachteile. So kann man chemische und optische
Signale als Marken irgendwo hinterlassen, elektrische oder akustische sind hingegen augen-
blicksbezogen, also nie linger anwesend als der Urheber selbst, und klingen rasch ab. Chemi-
sche und akustische Signale gehen ,,um die Ecke®, optische jedoch nicht. Schallereignisse sind
ebenso wie Duftstoffe und elektrische Felder von Lichtverhiltnissen unabhingig und kénnen
daher auch nachts, in dunklen Hohlen oder schlammigen Gewissern empfangen werden.

Aufzufallen, also vom Hintergrund trennbar zu sein, ist eine Grundvoraussetzung der Kom-
munikation. Wichtige Kosten-Nutzen-Abwigungen fiir das sendende Tier betreffen dabei die
Reichweite, die Geschwindigkeit der Signalverinderung, die Fahigkeit zur Uberwindung von
Hindernissen, die Lokalisierbarkeit und vor allem den zur Signalgebung notwendigen Ener-
gieaufwand. (zusammenfassende und weiterfiihrende Literatur: KREBS & Davies 1981, LEwis
1983, SEBEOK 1977, TEMBROCK 1975, WICKLER & SEIBT 1977, u.a.).

Stimmen in der Nacht — zur Bioakustik der Frosche

Im Bemiihen von Rivalen und Geschlechtspartnern wahrgenommen zu werden, haben Frosche
eine Fiille von vorwiegend akustischen Kommunikationsstrategien entwickelt (FRITSCH et al.
1988, NarINs 1995). Die meist ndchtliche Lebensweise und der relativ geringe Energieauf-
wand bei der vokalen Lauterzeugung sowie die groBe Informationsmenge, die sich mit Schall-
signalen transportieren 146t, haben bei Froschen zur Ausbildung komplexer Mechanismen der
akustischen Kommunikation (vergl. Abb.1) gefiihrt.
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Abb. 2-5: Frésche rufen bei geschlossenem Maul. Kontraktionen der Rumpfmuskulatur pressen Luft aus der prall
gefiliten Lunge (oben) in die sich ausdehnende Schallblase (unten). Dabei erzeugen die in Schwingungen
versetzten Stimmbander des Kehlkopfes einen Laut. Die Schallblasen funktionieren als Schallradiator; ihre
vermeintliche Funktion als Schallverstarker ist wissenschaftlich nicht ausreichend belegt. Links (oben: Abb. 2,
unten: Abb. 4): Mittelmeerlaubirosch Hyla mernidionalis (Mannchen, 41 mm) Teneriffa.

Rechts (oben: Abb. 3, unten: Abb. 5): Amazonischer Lidblasenfrosch Physalaemus ephippifer (Mannchen, 28 mm),
Alter do Chao, Amazonien, Brasilien. Fotos: W. Hadl

* Wie quaken Frésche ?

Bevor erwachsene Froschmiinnchen — und nur diese sind in der Regel lautbegabt! — ihren Ruf
erschallen lassen, nehmen sie durch Absenkung des Mundbodens bei geschlossenem Maul
Luft iiber die Nasenlocher in den Mundraum auf. Die anschliebende Anhebung des Mund-
bodens bei gleichzeitigem VerschluB der Nasenlocher bewirkt, dafl ein Teil des angesaugten
Luftvolumens in die Lunge gelangt. Dieser Vorgang wird solange wiederholt, bis die Lunge
prall gefiillt ist. Erst jetzt ist ein Minnchen rufbereit (Abb. 2. 3). Wiihrend des Rufvorganges
wird die Luft zwischen Lunge und Mundraum hin und her bewegt. Dabei bleiben das Maul und
die mit Ringmuskulatur ausgestatteten Nasendffnungen geschlossen. Auf dem Weg zwischen
Lunge und Mundraum durchstromt die Luft den Kehlkopf, dessen Stimmbiinder in Schwin-
gungen versetzt werden und einen Laut erzeugen (Gans 1973). Bei nahezu allen Froscharten
entsteht der Ruf wiithrend der expiratorischen (= Ausatmungs-) Phase (Abb. 4, 5). In den aller-
meisten Fillen werden die Rufe iiber aufgeblihte Kehlsicke (= Schallblasen) abgestrahlt, die
unpaar (Abb. 1.6.7). paarig (Abb. 8,9), kehlstdandig (Abb. 6. 7) oder lateral (Abb. 8, 9). inner-
lich oder duBerlich (Abb. 1. 6-9) sein kénnen. Am verbreitetsten sind die singuliren kehlstin-
digen Schallblasen. wie sie bei Vertretern der Baumfrosche (Hylidae, Abb. 1, 2 4), Kréten
(Bufonidae. Abb. 6) und Pfeilgiftfrosche (Dendrobatidae. Abb. 2. Proy. in diesem Band)

b Friische 55



yte Bufo
ium fle

Abb. 6-9: Nur gesc tsreife Mannc besitzer lliblasen. Links ot
(58 mm, Manaus, Zen lien ) ben (Abb. 7
(23 mm, Monte Verde, Costa Rica) links unten (Abb. 8): Brasilianische
Picinguaba, Sao Paulo, Bras ); rechts unten (Abb. 9); Krotenlaubfre
Panguana, Llullapichis, Peru). Fotos: W. Hodl

mazonien, & rec

Jachp ch Hylo

Jhrynohyas conace:

1es phyllodes (22 mm

(58 mm

56



vorkommen (LU 1935). Die heimischen Unken (Abb. 10) sind hinsichtlich ihres Rufmecha-
nismus eine seltene Ausnahme: Thre Stimme ertont, wihrend die Luft vom Mundraum in die
Lunge stromt, wobei die Lunge zur funktionalen Schaliblase wird. Das die Lunge umgebende
Muskelgewebe und die verhdltnismiBig dicke Flankenhaut sind fiir den geddmpften und ,,wei-
chen® Charakter der Unkenrufe verantwortlich (LORCHER 1969).

* Wozu dienen Schallblasen?

Die meist spharoidische Form der Schallblasen fiihrt zu einer nahezu gleichmiBigen Abstrah-
lung der Schallenergie in alle Richtungen (vergl. GERHARDT 1975). Die nahezu kugelfdrmige
Abstrahlcharakteristik ermoglicht es rufenden Froschen, positionstreu zu bleiben, selbst wenn
sie - wie in den meisten Fillen - zunichst den Standort ihres Adressaten gar nicht kennen. Die
Korperausrichtung wird in der Regel erst dann gedndert, wenn ein artgleiches Tier antwortet
(HopbL 1982). Wissenschaftlich noch nicht bestitigt ist die vermeintlich lautverstirkende
Eigenschaft der Schallblasen; kaum untersucht sind ihre Filtereigenschaften (MARTIN 1967,
1972).

Bei Froschen ohne bzw. mit inneren Schallblasen wirkt die Muskulatur des Mundbodens als
einziger Antagonist zur luftauspressenden Rumpfmuskulatur. Die elastischen Krifte der
wihrend der Lauterzeugung stark gedehnten dueren Kehlsidcke bedingen die rasche Riick-
fiihrung der Luft in die Lungen (vergl. DUDLEY & RAND 1991). Neben der rein akustischen
Funktion ist eine optische Signalwirkung der wihrend des Rufvorganges ,,blinkenden* Schall-
blasen denkbar, aber experimentell bisher nicht untersucht (RAND 1988). Aufblasbare Kehl-
sacke sind ausschlieBlich bei geschlechtsreifen Minnchen vorhanden. Bei Arten mit kehlstéin-
diger Schallblase sind die Mannchen selbst im Ruhezustand leicht an der lockeren, diinnen und
-meist durch geplatzte Adern- etwas dunkleren Kehlhaut zu erkennen. So ist z.B. die Kehle der
weiblichen Laubfrosche weiff gekornelt wie die iibrige Unterseite; das rufaktive Miannchen
hingegen weist stets eine runzelig gelbbraune Kehlhaut auf.

« Froschrufe sind angeboren

Die Rufe der Frosche sind erblich fixiert und somit ein unveranderliches Art- und Bestim-
mungsmerkmal wie irgendeine anatomische Eigenschaft auch (DUELLMAN & TRUEB 1986).
Besonders deutlich zeigt sich die Vererbbarkeit der Rufparameter bei den heimischen Griin-
froscharten Rana ridibunda und Rana lessonae. So produziert der Kleine Wasserfrosch Rana
lessonae, lange ,,schnarrende* Rufe, wihrend die Laute des Seefrosches Rana ridibunda an
kurze menschliche Lacher erinnern (s. wiss. Name: ridibundus, -a, -um, lat., mit lachender
Stimme). Die aus Kreuzungen von Rana lessonae mit Rana ridibunda hervorgehende Hybri-
de Rana esculenta (s. TUNNER, in diesem Band) ist in sdmtlichen Ruftypen intermediér, d.h.
Teichfroschrufe beinhalten sowohl lachende (harmonisch-schwankende) wie schnarrende
(gerduschhaft-rhythmische) Elemente (Brzoska 1980). Anders als bei Vogeln, die in einer
sensiblen Entwicklungsphase Gesangselemente erlernen koénnen (THIELCKE 1970), sind
Stimmnachahmungen und akustische Prigungsphinomene [,,Dialekte” - trotz des im Titel
eines ,,Science“-Artikels (filschlich) verwendeten Begriffes (CAPRANICA et al. 1973)] - bei
Froschen unbekannt. Die Froschrufe weisen eine hohe akustische Vielfalt auf. Nur wenige
Signale der Frosche und Kroten konnen onomatopoetisch mit ,,Quaken* umschrieben werden.
Das Lautspektrum reicht vom dumpfen Grollen iiber Krachzen, metallisches Himmem,
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lachendes Gicksern, Trillern, Pfeifen, bienenartiges Gesumm bis hin zu weinerlichem Raun-
zen und ochsenartigem Gebriill. Nicht selten werden vor allem Rufe tropischer Frosche
irrtiimlich anderen lauterzeugenden Tiergruppen, wie Vogeln, Insekten oder Siugetieren zuge-
ordnet (HODL 1993).

Wie horen Frosche?

Der schallaufnehmende Apparat der Frosche besteht duBerlich aus dem deutlich sichtbaren,
hinter dem Auge liegenden, runden Trommelfell, dessen Schwingungen iiber ein sdulenférmi-
ges Gehorknochelchen und das ovale Fenster in das Innenohr weitergeleitet werden. Darin
befinden sich mit der Papilla amphibiorum und der Papilla basilaris zwei getrennte Hororga-
ne, welche durch die induzierten Fliissigkeitsschwingungen des Innenohres frequenzspezifisch
stimuliert werden (CAPRANICA 1977). Ohne auf die komplizierte Verarbeitung des einlangen-
den Schalls im Detail einzugehen, kann generell gesagt werden, da die meisten Froscharten
in jenem Frequenzbereich ihre empfindlichste Horschwelle besitzen, der dem energiereichsten
Anteil ihres Rufspektrums entspricht. So funktioniert die Hoérbahn als akustischer Filter, wel-
cher fremde Signale und Geridusche unterdriickt und artgleiche Lautmuster nahezu ungedampft
passieren 1Bt (FRITSCH et al. 1988).

In neueren Arbeiten wurden mittels eines Laser-Doppler-Vibrometers die feinen Schwingun-
gen des Trommelfells und der seitlichen Koérperoberfliache eines Frosches analysiert. Dabei
zeigte sich, daB Luftschall nicht nur von auBen das Trommelfell erreicht, sondern zusitzlich
iiber die Flankenhaut, Lunge und weiter iiber die Luft- und Eustachische R6hre von innen an
das Trommelfell gelangt. Dieser Mechanismus ist vermutlich dafiir verantwortlich, daf Fro-
sche ihre Ohren nicht durch die eigenen energiereichen Rufe beschidigen (NARINS 1995).
Froschrufe sind in der Regel sehr laut und erreichen in unmittelbarer Nihe eines rufenden Tie-
res gesundheitsschidliche Intensitéten, die denen eines ungediampften Presslufthammers oder
Motorrades in etwa 1 Meter Entfernung entsprechen konnen (GERHARDT 1975). Die eigenen
Laute gelangen sowohl von auBlen als auch von innen an das Trommelfell, so daB sich die Aus-
wirkungen der Schwingungsamplituden (= Lautstirke) auf dieses bei Phasengleichheit aufhe-
ben. Wie Freilandanalysen am Antillenpfeiffrosch Eleutherodactylus coqui gezeigt haben,
wird in der Tat das Trommelfell durch eigene Rufe kaum in Schwingungen versetzt. Die selbst
produzierten Laute werden daher nur sehr geddmpft wahrgenommen (NARINS 1995).

Welche Funktion haben die Rufe der Frosche?

Die auf Einmaligkeit und Unverwechselbarkeit hin angelegten, erbfixierten Froschrufe sind
besonders fiir die Arterkennung geeignet. So dient bei Froschen und Kréten das ,,Gequake* vor
allem der sicheren Zusammenfiihrung artgleicher Geschlechter. Verwechslungen werden von
der Natur schlecht honoriert, denn Kreuzungen zwischen verschiedenen Arten fiihren in der
Regel nicht zu lebensfiahigen Nachkommen. Ovulierte Weibchen miissen — damit sie nicht
unnétig Energie in die Entwicklung ihrer, zu diesem Zeitpunkt nicht mehr resorbierbaren Eier
investiert haben — innerhalb weniger Stunden arteigene Madnnchen aufsuchen, um erfolgreich
Nachkommen zu produzieren. Die Minnchen miissen wiederum so deutlich und unmiBver-
standlich wie moglich ,ihren* Weibchen die Paarungsbereitschaft anzeigen.
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Die Bioakustik — ein moderner Zweig der biologischen Forschung.

Der Einfallsreichtum, mit dem die Natur den Schall zu einem unentbehrlichen Kommunikationsmittel zwi-
schen Lebewesen werden lie3, hat Naturbeobachter seit jeher fasziniert und in der modermnen Biologie zu
einer eigenen Fachrichtung zur Erforschung der akustischen Erscheinungen im Tierreich, der sogenann-
ten Bioakustik gefuhrt. Um der rasanten Entwicklung auf diesem Fachgebiet Rechnung zu tragen wurde
im Jahre 1988 die internationale Fachzeitschrift .bioacoustics® mit dem Untertitel ,The international Journal
of Animal Sound and its Recording” ins Leben gerufen.Wie kaum ein Teilgebiet der biologischen Wissen-
schaften hat die Bioakustik in den letzten Jahrzehnten eine Neu- und Fortentwiklung im methodischen
Bereich erfahren. Mit der klangspektrographischen Darstellung von Schallereignissen wurde erstmals eine
Methode geschaffen, die eine objektive und quantitative Wiedergabe von Tierstimmen ermoglicht (Abb.11)
Die bis vor etwa 40 Jahren notwendigen Darstellungen von Tierstimmen mittels Notenschrift und Lautum-
schreibung konnten nun entfallen. So mag z. B. die sprachliche Umschreibung der SchiuBphase des Buch-
finkengesangs mit ,aschitzkebier” oder ,wiirzkebier” beim Erlernen und Einpragen des Buchfinkengesan-
ges von mnemotechnischer Bedeutung sein, wissenschaftlich gesehen ist jedoch diese Beschreibung eines
Gesangelementes vollig unzureichend. Die Gesange des heimischen Laubfrosches werden in wissen-
schaftlichen Abhandiungen nicht mehr — wie z.B. von Neusaur (1949) mangels anderer Methoden — mit
gack-gack-gack...., ,quakende” Wasserfrosche nicht mit oéck-oéck-eoéck, uock-uock ... oder koax-koax,
Unkenrufe nicht mit uh-uh-uh und die Laute der Kreuzkrdte nicht mit drrp-6rrp-Orrp ... oder arrr - arrr- arrr.
umschrieben. Die lautmalerische Beschreibung wird heute allgemein durch die graphische Darstellung in
einem Frequenz-Zeit-Diagramm ersetzt. Die erste Ubersicht der Tonfrequenzspektrogramme heimischer
Froschlurche wurde von ScHneIDER (1966) publiziert. Das auch als Sonagramm bezeichnete Klangspek-
trogramm ermoglicht es, ein akustisches Signal in seiner Tonhohe, seiner relativen Lautstarke und in sei-
nem zeitlichen Verlauf zu analysieren. Viele Feinheiten in den Eigenschaften der LautauBerungen, die
selbst fir das geschulte menschliche Ohr nur schwer oder wie im Ultraschallbereich Gberhaupt nicht
erkennbar sind, werden piétzlich sichtbar. Tonaufzeichnungen kdnnen mittels Sonagrammen objektiv mit-
einander verglichen werden. Dieser methodische Fortschritt auf dem Gebiet der Darstellung von Schaller-
eignissen hat zusammen mit der verbesserten Form der Schallaufzeichnung in den letzten Jahren zu einer
regelrechten Hochkonjunktur in der bioakustischen Forschung gefihrt. Wahrend sich gerade in jingster
Zeit mit Hilfe der neuen Methode
Bioakustiker der genaueren Erfor-
schung der Ultra- und Infraschall-
verstandigung sowie der Unter-
wasserkommunikation  zuwen-
den, bilden nach wie vor die im
menschlichen Horbereich liegen-
den Luftschallereignisse, deren
Produktion sowie deren biologi-
sche Bedeutung den Schwer-
punkt bioakustischer Forschung.
Zahlreiche akustische Software-
programme ermoglichen heute
bereits wissenschaftiiche Analy-
sen von Tierstimmen auf einfa-
chen, mit einer sogenannten
Sound-Karte ausgestatteten
Heimcomputern (Ubersicht in:
McGRegor & RANFT 1994, RANFT
1995)

Abb. 11: Klangspektrogramm und Oszillogramm des Anzeigerufes der amazonischen Baumfroschart Phrynohyas
resinifictrix. Die Rufe bestehen in der Regel aus drei Signalen von 300 ms Dauer, deren Enerergiemaximum bei
1.3 kHz liegt. Das zeitliche Muster (Oscillogramm), oben rechts und die zeitgedehnte Spektralanalyse, oben links
zeigen einen 60 ms dauernden Ausschnitt im energiereichsten Rufabschnitt des ersten von links abgebildeten
Signals. Foto: W. Hodl
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» Anzeigerufe dienen der Anlockung und Distanzhaltung

Abb. 12: Die nachtaktiven Mannchen des Krotenlaub-
frosches Phrynohyas resinifictrix (64 mm, Panguana,
Liullapichis, Peru) rufen oft wochenlang in
wassergefiliten Baumhohlen der amazonischen
Baumkronenregion. Foto: M. Henz!

Abb. 13: Tungara-Frosch Physalaemus pustulosus
(27 mm) Esquinas Regenwald, Costa Rica. An dieser
Froschart wurde eindrucksvoll qun atitativ dokumen-
tiert, dal3 Anzeigerufe neben ihren Nutzen (Attraktivitat
fur Weibchen) auch Nachteile (Energieverbrauch
Ortbarkeit fur Feinde) fur das lautgebende Tier haben
Foto: W, Hadl

Wechselnde Hintergrundgeriusche und raumli-
che wie zeitliche Unvorhersehbarkeit der Emp-
finger haben bei Froschen zu starker Lautre-
dundanz getiihrt. Oft kann man einzelne Minn-
chen tiber Stunden. niichte- ja wochenlang bei
der monotonen Werbung beobachten (Hopi
1991) (Abb. 12). Die an die paarungstihigen
Weibchen gerichteten. sogenannten Anzeigeru-

~advertisement calls™) haben vielfach
eine Zusatzfunktion: Arteigene Rivalen werden
damit akustisch auf Distanz gehalten. Im Anzei-
geruf ist somit neben der Mitteilung der Paa-
rungsbereitschaft hiufig auch die Information

fe (engl.

der Verteidigungsbereitschaft des Rufstandortes

oder Territoriums enthalten. Bei Unterschrei-
tung eines tiber die wahrgenommene Lautinten-
sitit indirekt gemessenen Minimalabstandes

kommt es zu titlichen Auseinandersetzungen
Revierbesitzers mit dem Eindringling

(HopL 1982,1983).

LiL"-

Eindrucksvoll konnte die Doppelfunktion des
Anzeigerutes am Beispiel zweier mittelamerika
nischer Pfeiffroscharten gezeigt werden: Mit
vorgespielten Lautattrappen wurde die Reaktion
des Antillenpfeiffrosches  Eleutherodactvius
coqui (s. Abb. 30. HODL. in diesem Band) aul
sein arteigenes Rufmuster getestet. das im
Artnamen
dokumentiert ist. Durch die alleinige. wieder-

wissenschaftlichen lautmalerisch
holt vorgespielte Silbe ..co™ wurden lediglich
die Miinnchen ab einer gewissen Lautstirke zu
Wechselrufen stimuliert, wiihrend die Weibchen
ausschlieBlich auf den Rufanteil .qui™ mit
Zuwanderung an den Lautsprecher reagierten
(NARINS & CapraNICA 1978). Anhand des Tiin-
gara-Frosches Physalaemus pustulosus (Abb.
13) konnte die komplexe Funktion des zusam-
mengesetzten Anzeigerufes der Miinnchen auf-
gezeigt werden: Das weinerliche — dem Miauen
einer Katze nicht unidhnliche -
ment ist fiir die gegenseitige Erkennung der
Artgenossen ausreichend. Die in Rufgemein-

schaften meistens auf dieses Signal folgenden

erste Lautele-
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kurzen Gluckser sind vor allem fiir die Weibchen attraktiv und dies um so mehr, je tiefer die
Tonlage ist. So sind meist groBere, mit einer tieferen Stimme ausgestattete Ménnchen — die
zumeist auch die dlteren und ,.erfahreneren” sind — in der Weibchenwerbung erfolgreicher als
kleinere Individuen. Zusitzlich bevorzugen die Weibchen die rufaktivsten Tiere (Ryan 1980).
Die besondere Attraktivitdt der anhaltenden Rufer hat jedoch auch ihren Preis: Ttingara-Fro-
sche benotigen beim Rufen bis zu 20mal mehr Energie als im Ruhezustand (TAIGEN & WELLS
1985). Zusitzlich zum nachteiligen Energieverbrauch werden die aktivsten Rufer am ehesten
von der froschfressenden Fledermaus Trachops cirrhosus aufgefunden und verzehrt (Ryan,
TUTTLE & RAND 1982). Durch die kommunikations-biologischen Studien am Tungara-Frosch
(zusammenfassende Darstellung in RyaN 1985) konnte in der Kosten-Nutzen-Abwigung
quantitativ belegt werden, dafl die artspezifische Attraktivitidt der Rufe mit erhohtem Ener-
gieaufwand und Risiko verbunden ist. '

» Paarungsparasitische Satelliten-Mannchen

Der hohe Energieverbrauch und das erhéhte Risiko bei der Lautgebung sowie der Umstand,
dall Minnchen meist in groBeren Gruppen ihre Anzeigelaute produzieren, hat bei einigen Arten
zu alternativen Paarfindungsstrategien gefiihrt (ARAK 1983): So sind in Rufgemeinschaften
immer wieder stumme paarungsbereite Mannchen anzutreffen, die sich ungehindert — da aku-
stisch inaktiv — in der Nihe von besonders lautaktiven Werbern aufhalten. Die als Satelliten-
Minnchen bezeichneten, nicht-rufenden Paarungsparasiten versuchen Weibchen abzufangen,
die sich einem lautgebenden Konkurrenten nidhern (PERRILL et al. 1978). Manche Minnchen
sind stets anhaltende Rufer, wihrend andere durchgehend als Satelliten ihr Gliick versuchen.
Manchmal kommt es jedoch auch vor, daB Ménnchen ihre Strategie selbst innerhalb einer ein-
zigen Nacht dndern (PERRILL et al. 1982).

Vielfach finden sich Miannchen — jahreszeitlich und/oder tageszeitlich — vor den Weibchen an
Ruf- und Laichplitzen ein. Mdéglicherweise haben die von den Minnchen-Chéren erzeugten
,Klangwolken* eine ovulationsausldosende Wirkung (vergl. ZIMMERMANN & RAHMANN 1987).
Die Freigabe von Eiern in die Leibeshohle ohne die absolute Sicherheit, daf fiir die Befruch-
tung der nun besamungsbereiten Eier Miannchen zur Verfiigung stehen, wire biologisch ein
Unsinn. Meist noch in sicherer Entfernung von den wegen der leichten Lokalisierbarkeit stir-
ker gefihrdeten Rufgemeinschaften erfolgt die Ovulation. In der kurzen, meist nur wenige
Stunden dauernden Zeitspanne zwischen dem Eisprung und der Eiabgabe suchen die Weibchen
- ,,vor Liebe blind“ — zwanghaft und unbeirrbar ein rufendes Ménnchen auf. Dennoch schei-
nen die Weibchen sich nicht mit jedem x-beliebigen Geschlechtspartner zu paaren, sondern
auszuwihlen. Neben Gesundheit sowie guter physischer Konstitution (gemessen an der Aus-
dauer beim Rufen und/oder an der Lautstirke) und GroBe/Alter (tiefe Stimme) diirfte der sozia-
le Status eines Rufers [Rangstellung innerhalb eines Chores (z.B. ,,Vorsinger®)/ Reviergrofie/
Qualitit des Rufstandortes] bei der Wahl der Ménnchen eine Rolle spielen. Somit versuchen
die an Fitnessmaximierung orientierten Weibchen tiber die akustische Information, den Triger
der besten Gene als Vater fiir ihre Nachkommen auszuwihlen. Die unterschiedliche Attrakti-
vitdt konkurrierender Minnchen ist anhand divergierender Paarungserfolge indirekt mehrfach
nachgewiesen (ARAK 1988, HALLIDAY 1983, ROITHMAIR 1994, RYAN 1985 u.a.). Das Verhalten
der Weibchen bei der Auswahl der Minnchen ist hingegen unter Freilandbedingungen nur
ansatzweise untersucht (ARAK 1983, PROHL 1995).
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* Phonotaxis

Abb. 14: Anordnung eines Freilandexperiments zur Analyse der Phonotaxis (= akustisch orientierte Anwanderung)
bei der amazonischen Pfeilgiftfroschart Epipedobates femoralis. Reserva Ducke, Manaus, Brasilien. Foto: W. Hadl

Beim Grobiteil der Froscharten erfolgt die Anwanderung ausschlieBlich anhand akustischer
Orientierung, der sogenannten Phonotaxis (GERHARDT & Krump 1988, RHEINLAENDER et al,
1979). Lediglich in unmittelbarer Nihe eines rufenden Minnchens mogen optische. olfaktori-
sche und eventuell taktile Parameter bei der Auffindung bzw. Wahl des Geschlechtspartners
eine zusitzliche Rolle spielen (RAND 1988). Phonotaktisch sensible Weibchen werden vielfach
in Riickspielversuchen mit akustischen Lautattrappen konfrontiert, um die Bedeutung einzel-
ner Rufparameter fiir die Arterkennung, Partnerwahl und die akustischen Isolationsmechanis-
men bei Froschen zu untersuchen (GERHARDT 1988). Die stereotype phonotaktische Reaktion
territorialer Frosche ermoglicht es, synthetisch erstellte Lautattrappen auch bei Miinnchen auf
ithre Wirksamkeit zu testen. Dabei bietet die iiber Wochen anhaltende phonotaktische Sensibi-
litit der tagaktiven Pfeilgiftfrésche dem akustischen Experimentator zusammen mit der Tem-
peraturkonstanz in Regenwiildern ideale Untersuchungsmaglichkeiten im Freiland (Abb, 14)
(HobL 1983).

* Paarungs-, Agressions-, Befreiungs-, und Schreckrufe

Neben den Anzeigerufen, die der Anlockung der Weibchen als auch der Distanzerhaltung zwi-
schen zwei oder mehreren rufenden Miinnchen dienen, sind mindestens vier weitere Ruftypen
bei Amphibien bekannt (Raxp 1988): Paarungsrufe (engl. ..courtship calls™) dienen aus-
schlieBlich der Anlockung und Stimulierung der Weibchen (vorwiegend im Nahbereich) und
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Abb. 15: Schreckrufe sind die einzigen LautauBerungen die von Fréschen bei geoffnetem Maul abgegeben werden
Sie werden als letzte Hilfeschreie bei todlicher Gefahr gedeutet und konnen sowohl von Mannchen und ausnahms-
weise auch von Weibchen und Jungtieren produziert werden. Wavrini's Baumfrosch, Hyla wavrini (Mannchen,

86 mm), Manaus, Brasilien. Foto: W. Hédl

fithren zum Amplexus, nie jedoch zu aggressiven Verhaltensweisen. Aggressionsrufe (Laggres-
sive calls™) werden von Froschen vor oder withrend agonistischer Interaktionen produziert. [hr
Rufmuster besteht meist nicht — wie die Anzeigerufe — aus diskreten Einheiten sondern weist
kontinuierliche Ubergangsformen aus. die vermutlich den unterschiedlichen Grad der Aggres-
sivitit vermitteln (TUNNER 1978, WELLS 1988). Befreiungsrufe (..release calls™) produzieren
entweder irrtiimlich geklammerte Minnchen oder nicht laichbereite Weibchen bei gleichzeitig
heftigen Bewegungen der Flankenmuskulatur. Schreckrufe (..distress calls™) werden von bei-
derlei Geschlecht und Jungtieren meist unmittelbar nach der Attacke durch Frelifeinde
(z.B. Vogel. Schlangen, Spinnen oder katzenartige Raubtiere) abgegeben (HODL & GOLLMANN
1986). Diese alarmierenden und warnenden (7) Signale sind der letzte Schrei nach Hilfe in t6d-
licher Gefahr und die einzigen Froschlaute, die bei getffneten Maul ausgestollen werden
(Abb. 15).
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* Rufe und Horempfindlichkeit sind temperaturabhangig

Bei den Froschen sind aufgrund ihrer wechselwarmen Lebensweise die physikalischen Ruf-
parameter nicht konstant. Mit steigender Temperatur wird in der Regel die Dauer der Rufe und
der Rufpausen verkiirzt und die Tonlage erhoht. Da auch die spektrale und zeitliche Empfind-
lichkeit des Gehors sich temperaturbedingt dndert. sind akustische Freilandexperimente (z.B.
Riickspielversuche mit kiinstlichen Signalen) unter den wechselnden Temperaturbedingungen
in den nordlichen und siidlichen Breiten sehr aufwendig. Ein erstaunliches Phiinomen in der
Bioakustik der Frosche ist die auf temperaturabhiingige Veriinderungen im Rufspektrum par-
allel abgestimmte Verschiebung in der Horempfindlichkeit der Weibchen (GERHARDT 1978).

Okoakustik

Alle Froschrufe liegen im Horbereich des Menschen, wobei die tiefsten Signale um 300 Hz
und die hochsten Stimmen etwa bei 6 kHz ihr Energiemaximum besitzen (FrITsCH et al. 1988).
In gemischtartigen Gemeinschaften dienen unterschiedliche Sendezeiten oder im Fall von
gemeinsamen Choren die artspezifischen Tonlagen — analog den verschiedenen Triigerfre-
quenzen der einzelnen Radiostationen — dazu. sich im Stimmen-Durcheinander noch orientie-
ren zu konnen (HopL 1977). In der Regel sind die Adressaten sowie die Rufstandorte benach-
barter Frische nur wenige Zentimeter bis Meter voneinander entfernt. so dall keine besonderen
Rufstrategien notwendig sind, um . mit seiner Information durchzukommen®. Im Gegensatz
dazu sind Frosche ganz spezifisch angepalit. wenn sie iiber weite Strecken kommunizieren. Da
bestimmte Tone die vorhandenen Pflanzenstrukturen besser durchdringen als andere, kbnnen
z.B. in weit verstreuten Baumkronenhohlen sich fortpflanzende Frosche nur innerhalb des sog.
.Morton'schen Frequenzfensters™ zwischen etwa | kHz und 3 kHz kommunizieren (MARTEN
& MARLER 1977, MORTON 1975). Gleichzeitig sollten wiithrend der Sendezeit moglichst keine
breitbandigen Hintergrundgeriusche (wie z.B. Wind und Niederschliige) oder spektrale Kon-
kurrenten auftreten. Bei dem die Baumkronenregion der amazonischen Regenwiilder bewoh-
nenden Krotenfrosch Phirvnohivas resinificirix ist es in der Tat so, daff diese tiefstimmige Art
(vergl. Abb. 11.12) ausschlieBlich in windstillen und niederschlagsfreien Niichten — vorwie-
gend also in der regenarmen Zeit — zu horen ist, Rufaktivititen in Trockenperioden sind fiir

Abb. 16: Mit Hilfe eines auf einem 115 m langen Abb. 17: Der Autor in der Beobachtungsgondel des von
Schienenstrang fahrenden Kranes erforschen der Osterreichischen Akademie der Wissenschaften zur
osterreichische Biologen zusammen mit ihren Erforschung einer amazonischen Baumkronenregion
venezuelanischen Kollegen das grune Dach des bereitgestellten Turmdrehkranes. Foto: T. Schmuck
Regenwaldes. Rio Surumoni, Amazonas, Venezuela.

Foto: W. Hodl.
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Frosche eher untypisch. Um den groBen Abstand (von 85 m bis iiber 200 m) zwischen den aku-
stisch kommunizierenden Tieren iiberbriicken zu konnen, muBl sich Phrynohyas resinifictrix
dieser zeitlichen wie spektralen akustischen Nische bedienen. Im peruanischem Amazonastief-
land, wo diese Baumfroschart ndher untersucht wurde, waren wenige weitverstreut lebende —
und ebenfalls iiber weite Strecken kommunizierende — Affen und Kleinbiren die einzigen Mit-
beniitzer des von Phrynohyas ausschlieBlich in der Nacht benutzten Frequenzbereiches (HODL
1991, HODL unveroft.).

Im Rahmen eines internationalen Forschungsprojektes sollen am Surumoni, einem NebenfluB
des Oriniko im Siiden Venezuelas erstmals die 6koakustischen Gegebenheiten eines amazoni-
schen Tieflandregenwaldes studiert werden. Dazu steht ein von der Osterreichischen Akade-
mie der Wissenschaften finanzierter Turmdrehkran mit Beobachtungsgondeln zur Verfiigung,
der einen - auch experimentellen — Zugang zu allen Stellen einer 14.300 Quadratmeter umfas-
senden Fldache ermdglicht (Abb.16, 17). Mit Hilfe der durch den Kran geschaffenen Maoglich-
keiten wird mittels Beschallungsexperimenten die akustische Durchdringbarkeit vor allem der
Kronendachregion studiert werden.

Seismische Kommunikation bei Froschen

Ein Sonderfall der akustischen Kommunikation bei Froschen ist die Verstindigung iiber
Bodenerschiitterungen. Der bodenlebende WeiBlippenfrosch Leptodactylus albilabris, der in
sumpfigen Stellen und Senken entlang von Bergbichen in Puerto Rico lebt, ist das erste
Wirbeltier, bei dem deutliche anatomische, neurophysiologische und verhaltensbiologische
Befunde fiir seismische Kommunikation vorliegen (NARINS 1990). Die Minnchen erzeugen
wihrend der Lautabgabe durch die stoBartig auf den Boden schiagende Schallblase tieffre-
quente Substraterschiitterungen. Neuronale Reaktionen auf Ganzkdrpererschiitterungen lassen
annehmen, daB diese seismischen Wellen wahrgenommen werden. Dies insbesonders deshalb,
weil die hochste Empfindlichkeit im Bereich der erzeugten Erschiitterungsfrequenz liegt. Die
Reichweite des hochfrequenten Luftschallsignals ist sehr beschrinkt, und dies um so mehr je
intensiver das Hintergrundrauschen ist. So ist es den mittels seismischer Signale kommunizie-
renden WeiBlippenfroschen in ihrer ohnehin schon lauten Umgebung selbst bei kontinuierlicher
Belegung aller fiir Frosche in Frage kommenden (Luft)Schallfrequenzen noch méglich, sich
zu verstiandigen (NARINS 1990, 1995).

Wie aber machen sich in reiflenden Bergbichen lebende Frésche vor der kontinuierlichen
Gerduschkulisse ohne die Moglichkeit der seismischen Kommunikation verstandlich? Das
Rauschen eines Baches belegt alle hoérbaren Frequenzen der Frosche (und des Menschen),
wobei die tieftonigen Abschnitte besonders energiereich sind. Der Lautpegel eines Bergbaches
erreicht im menschlichen Horbereich etwa 85 dB bis 90 dB (re 20 u Pa, gemessen 1 m iiber dem
Fliebereich), was etwa dem Schallpegel eines in 1 m bis 2 m Entfernung rufenden Frosches
entspricht. Um sich tiberhaupt auf akustischem Wege bemerkbar zu machen, verwenden daher
nachtaktive und lautbegabte tropische Bachbewohner (wie z.B. die Glasfrosche) hohe piepsige
Stimmen, die jedoch den Nachteil haben, nur auf kurze Distanz wirksam zu sein
(DUELLMAN & TRUEB 1986). (Jeder Diskothekbesucher oder -anrainer weill, dal} tiefe
Frequenzen sich besser als hohe Tone ausbreiten. Erst mit Anndherung an die Lautsprecher
wird das tiefe Bumm-bumm der Bisse durch hoherfrequente melodische Anteile ergénzt).
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Winkerfrosche

2gungen der Hinterbeine zeigt ein Mannchen (40 mm) des brasilianischen Winker-

an territorialen Anspruch an. Picinguaba, Sao Paulo, Brasilien

35 Hylo
Foto: W. Hodl

yar: Die Anolis

ufricht

ifahne

Zusiitzlich zu seiner hohen Stimme weist der in rasch flieBenden Abschnitten der Bergbiche
des brasilianischen Kiistenregenwaldes lebende Pfeiffrosch Hylodes asper eine Anpassung
besonderer Art auf (HODL 1995, HODL et al. 1996). Er zeigt in Anwesenheit konkurrierender
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Partner ,.Flagge™! (Abb. 18). [Diese optische Anzeige kann durchaus mit der gut untersuchten
visuellen Kommunikation territorialer Kletterechsen verglichen werden (Abb. 19, 20)]. Als
optisches Signal dienen dieser tagaktiven Froschart neben einer aufgerichteten weien Brust
die hellen, an ihren Spitzen deutlich verbreiterten Zehen, die als Kelle (=Winkzeichen) ver-
wendet werden. Wiihrend des Rufvorganges — und gelegentlich auch ohne begleitende
LautduBerungen! — streckt der erregte Frosch in regelmiiBigen Abstianden sein rechtes oder lin-
kes Hinterbein in einem Winkel von etwa 45 Grad schriig zur Seite. Dabei wird der Fub leicht
nach vorne abgewinkelt. sodaf} die weible Zehenoberseite dem Rivalen zugewandt ist. Vor dem
dunklen Hintergrund der Ger6llblocke bzw. der bemoosten Steine eines Bergbaches (Abb. 21)
leuchtet das helle Signal des sonst unscheinbar gefirbten Frosches. Der vorwiegend auf erhih-
ten Standorten positionierte Rufer und Winker wird von seinem Rivalen rasch erkannt. Nun
kommt es zu Wink- und Rufduellen, bei denen meist der Revierbesitzer die auf Distanz gefiihr-
te Auseinandersetzung unterbricht und den Eindringling anspringt und vertreibt, sofern dieser
nicht ohnehin kurz nach der optischen Wahrnehmung des Platzhalters seinen Anspruch auf
einen Rufstand in der Niihe des Revierbesitzers aufgegeben hat. Friosche die wie Winkerkrab-
ben (Uca spp.) mit winkenden Bewegungen verbreiteter und bunter Extremititen auf sich auf-
merksam machen. sind lediglich aus tropischen Bergbiichen bekannt. Als Ergebnis von Kon-
vergenz (= stammesgeschichtliche Parallelentwicklung unter gleichartigen Umweltbedingun-
gen bei nicht niher verwandten Taxa) kann das Vorkommen von winkenden Friéschen in unter-
schiedlichen Familien angesehen werden. So sind neben der Pfeiffroschart Hvlodes asper
(Leptodactylidae) Winkertrosche aus den Familien der Echten Frosche (Ranidae), der Austra-
lischen Siidfrésche (Myobatrachidae). der neotropischen Krétengattung Atelopus sowie der
Baumfrosche (Hylidae) bekannt. Am Beispiel des in Borneo beheimateten raniden Frosches
Staurois parvus wurde erstmals iiber die winkende Anzeige einer Froschart berichtet (HARDING
1982). Withrend Hvylodes asper seine weillen Zehenobertliichen als Flagge benutzt, sind es bei
dem unscheinbar dunkeloliv gefirbten Staurois parvus die hellblauen Schwimmbiute, die bei
Streckung des Hinterbeines und abgespreizten Zehen deutlich sichtbar werden. Jiingsten
Berichten zufolge gibt es auch niichtli-
che Winkerfrosche (bei der australi-
schen Baumfroschgattung Litoria),
wobei Winkbewegungen der territoria-
len Minnchen bisher nur in hellen
Mondniichten  beobachtet  werden
konnten (RicHArRDS 1992). Dall Win-
kerfrosche bisher ausschlieflich in
Bergbiichen gefunden werden konnten,
wird neben der Kontinuierlichen
Geriuschkulisse  und  den relativ
groBen Sichtweiten in FlieBgewissern
auch der raschen Fluchtmoglichkeit =
vor moglichen Frebfeinden (in das Abb. 21: Die lautstarksten Abschnitte von Bergbachen sind der
undurchsichtige. sprudelnde Gewiis- bevorzugte Lebensraum des tagaktiven Brasilianischen

) N Winkerfrosches Hylodes asper (Leptodactylidae). Picinguaba,
ser) zugeschrieben (HODL 1995.1996). sae Paulo. Brasilien. Foto: W. Hadl,
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