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Zusammenfassung 
Im Zusammenhang mit den Erhaltungszuchten im Rahmen des LIFE+-Projekts „Schutz der 
Knoblauchkröte in Teilen des Münsterlandes“ wurden in der Aufzuchtstation in Enniger 
regelmäßig Rufe frisch metamorphosierter Knoblauchkröten vernommen. Während die Rufe 
adulter Knoblauchkröten bei der Paarung ausführlich analysiert worden sind, liegen Hinweise 
zu Jungtierrufen bei dieser und anderen Anurenarten bisher nur in Form weniger teils sehr 
alter anekdotischer Berichte vor. Daher wurde eine genauere Untersuchung durchgeführt. 
Bei Kaulquappen konnten dabei keine Rufe registriert werden, jedoch traten die ersten Laut-
äußerungen bereits während der Metamorphose auf. Ab dem Zeitpunkt des Landgangs wa-
ren regelmäßig Rufe zu hören. Wir konnten drei Hauptruftypen unterscheiden, die wir ent-
sprechend ihrer Struktur und Frequenz als Serienrufe (Ruftyp S), Einzelrufe (Ruftyp E) und 
Piepsrufe (Ruftyp P) bezeichnen. Serienrufe ähneln den Anzeigerufen adulter Knoblauchkrö-
ten und zeigten in der Veränderung ihrer Rufparameter in den Wochen nach der Metamor-
phose eine Entwicklung zu diesen hin. Die anderen Ruftypen ließen sich nicht eindeutig den 
bekannten Adultrufen zuordnen. Die Rufaktivität der juvenilen Knoblauchkröten nahm mit 
steigender Temperatur zu. Im Verlauf des untersuchten Zeitraums von Ende Juni bis Mitte 
August nahm die Anzahl der Einzel- und Piepsrufe zusammen mit der allgemeinen Aktivität 
der Tiere ab. Im Gegensatz dazu zeigte die Häufigkeit von Serienrufen einen Höhepunkt 
zwischen dem 17. und 20. Juli. In bioakustischen Experimenten stieg die Anzahl der Rufe 
nach der Fütterung an, zudem riefen größere Tiere häufiger als kleinere. Ein Trend zu einer 
höheren Anzahl von Rufen mit steigender Individuendichte war nur undeutlich ausgeprägt, 
und durch Abspielen von zuvor aufgenommenen Rufen konnte keine verstärkte Rufaktivität 
angeregt werden. In Videoaufnahmen war keinerlei Konkurrenzverhalten erkennbar, jedoch 
wurden wiederholt Rufe kurz nach dem erfolgreichen Beutefang abgegeben. Änderungen im 
Bewegungsverhalten der anderen Tiere als Reaktion auf die Rufe konnten nicht nachgewie-
sen werden. Die Rufe scheinen daher Ausdruck innerer Erregung u. a. im Zusammenhang 
mit der Nahrungsaufnahme zu sein, wobei im Fall der Serienrufe auch Hormonschwankun-
gen in der Entwicklung der Tiere eine Rolle spielen könnten. Um zu klären, ob die Rufe In-
formationen an Artgenossen vermitteln und somit auch eine kommunikative Funktion besit-
zen, sind weitere Untersuchungen nötig. Ebenso muss noch geklärt werden, ob die Rufe 
auch im Freiland nachzuweisen sind und ob sie möglicherweise bei der Erfassung von 
Knoblauchkröten im Landhabitat von Nutzen sein können. 
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Summary 
In the context of the conservation breeding program which was part of the LIFE+ project 
“Preservation of the spadefoot toad in parts of the Münsterland“, vocalizations of recently 
metamorphosed spadefoot toads were regularly heard. While the calls of adult spadefoot 
toads during reproduction have been analysed in detail, reports on vocalizations of juveniles 
of this and other anuran species are rare and anecdotal. Therefore we performed a more 
extensive investigation. Tadpoles were not heard emitting sounds, but the first vocalizations 
were recorded already during metamorphosis. As soon as the metamorphs had left the wa-
ter, calls were emitted regularly. Three main types of calls could be distinguished, one of 
which typically consists of a series of short notes (call type S), one of a single longer note 
(call type E) and one of a high-pitched tonal note (call type P). S calls resemble adult adver-
tisement calls, and their call variables showed a development towards these during the 
weeks after metamorphosis. The other call types could not be unequivocally assigned to the 
calls of adults. The calling rate of juvenile spadefoot toads increased with temperature. Dur-
ing the investigation period from the end of June to the middle of August the overall activity of 
the animals decreased as well as the number of E and P calls. In contrast to this, the number 
of S calls showed a peak between 17th and 20th of July. The results of bioacoustic experi-
ments showed that the number of calls increased after feeding and that larger animals called 
more often than smaller ones. A trend towards increasing call rates with higher densities of 
individuals was only weakly pronounced. Playback of previously recorded vocalizations did 
not elicit increased calling. In video recordings juvenile spadefoot toads did not show any 
competitive behaviour, but calls were repeatedly emitted shortly after prey consumption. We 
did not detect any changes in the physical activity of other specimens in response to the 
calls. Therefore, the calls seem to reflect general arousal, elicited by feeding and other caus-
es. Especially in the case of S calls, hormonal fluctuations during the development of the 
juvenile toads might also play a role. Further data is necessary to test whether the calls con-
fer a signal to conspecifics and thus also have a communicative function. Also, it has to be 
clarified whether the calls can be detected in their natural environment and whether they 
might be useful to record spadefoot toads in their terrestrial habitats. 
 
 

Einleitung 
Tiere produzieren eine Vielzahl von Lauten, von denen viele als Signale an Artgenossen 
oder potentielle Prädatoren angesehen werden können (COLLIAS 1960). Diese werden abge-
geben, um Einfluss auf das Verhalten des Signalempfängers zu nehmen (OWREN et al. 
2010). Bei vielen Arten werden die auffälligsten Laute von adulten Individuen abgegeben, 
meist im Zusammenhang mit Paarung und Revierverteidigung, aber auch als Warn- oder 
Schreckrufe (COLLIAS 1960). Außerdem spielen akustische Signale häufig eine Rolle im Zu-
sammenhang mit dem Nahrungserwerb, entweder als Drohsignale bei Nahrungskonkurrenz 
(COLLIAS 1960) oder als kooperative Signale, um Gruppenmitglieder auf Nahrungsquellen 
aufmerksam zu machen (FRINGS et al. 1955). Nahrungsbezogene Lautäußerungen kommen 
auch bei juvenilen Individuen und Larven vor, ein bekanntes Beispiel sind die Bettellaute von 
Jungtieren, um ihren Eltern Hunger zu signalisieren (WRIGHT und LEONARD 2002, VERGNE et 
al. 2011). Neuere Forschungarbeiten weisen darauf hin, dass akustische Kommunikation in 
juvenilen Entwicklungsstadien noch weitaus vielfältiger sein könnte: Neben Warnrufen bei 
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juvenilen Säugetieren und Vögeln (HOLLÉN und RADFORD 2009) wurden Lautäußerungen mit 
Revier- und Abwehrfunktion bei Schmetterlingsraupen nachgewiesen (YACK et al. 2001, 
BURA et al. 2011) sowie Laute von Fischlarven, die dem Gruppenzusammenhalt dienen 
(STAATERMAN et al. 2014). Auch bei den Kaulquappen von mehreren tropischen Anurenarten 
wurde die Produktion von Lauten nachgewiesen, hier wiederum im Zusammenhang mit 
Nahrungskonkurrenz und Verteidigung (NATALE et al. 2011, REEVE et al. 2011, SALGADO 
COSTA et al. 2014). Bei mehreren neotropischen Anurenarten wurden zudem bei 
terrestrischen juvenilen Stadien Schreckrufe festgestellt (SAZIMA 1975, TOLEDO und HADDAD 

2009), bei einer Art auch weitere Rufe mit unbekannter Funktion (TOLEDO et al. 2015). 
 
Bei adulten Froschlurchen spielt akustische Kommunikation eine große Rolle; Rufe treten 
hier im Zusammenhang mit der Paarung, mit Angriffs- und Revierverhalten oder mit der 
Verteidigung gegenüber Prädatoren auf (TOLEDO et al. 2015). In SCHNEIDER (2005) werden 
die verschiedenen Ruftypen der in Deutschland heimischen Froschlurche als Paarungs-, 
Befreiungs-, Revier- und Schreckrufe beschrieben. Jedoch entspricht diese Nomenklatur nur 
teilweise den in der englischsprachigen Literatur heute üblichen Bezeichungen, die auch 
neuere Erkenntnisse über komplexere Funktionen der Lautäußerungen berücksichtigen. So 
können die Paarungsrufe sowohl zur Anlockung von Paarungspartnern als auch zur Abgren-
zung eines Rufreviers dienen (TOLEDO et al. 2015). In der englischsprachigen Literatur 
werden die betreffenden Ruftypen daher „advertisement calls“, „release calls“, „encounter“ 
bzw. „fighting calls“ und „distress calls“ genannt (TOLEDO et al. 2015). Im Deutschen sind 
entsprechend auch die Begriffe Anzeige-, Befreiungs- und Schreckrufe für die häufigsten 
Ruftypen üblich. Nachdem die Jugendformen von SCHNEIDER (1966) zunächst als durchweg 
stumm bezeichnet wurden, registrierte WAHL (1969) im Labor bei juvenilen Wasserfröschen 
(Pelophylax sp.) während der Fütterung Rufe, die dem von ihm als Revierruf bezeichneten 
Ruftyp adulter Männchen ähnelten. 
 
Knoblauchkröten (Pelobates fuscus) besitzen keine Schallblasen und geben ihre Rufe 
während des Paarungsgeschehens unter Wasser ab (SCHNEIDER 1966). Nach MÜLLER 
(1978, 1984), KAUFMANN (2002) und FROMMOLT et al. (2008) lassen sich drei Hauptruftypen 
während des Paarungsgeschehens und ein Schreckruf, der an Land abgegeben wird, 
unterscheiden (Abb. 1).  
 
Während MÜLLER (1978) ohne genaue Untersuchung der Funktion der Rufe die 
Bezeichnungen Paarungs-, Befreiungs-, Revier- und Schreckrufe verwendet hat, haben sich 
FROMMOLT et al. (2008) größtenteils auf eine rein deskriptive Benennung beschränkt. 
KAUFMANN (2002) hat basierend auf ihren Untersuchungen zum Vorkommen der Rufe in 
verschiedenen Situationen eine weitere Nomenklatur eingeführt. (1) Der erste Ruftyp besteht 
aus einer Serie von bis zu drei Lauten (in den angegebenen Quellen wird der Begriff 
Impulsgruppe verwendet), die aus einem charakteristischen Impulsmuster bestehen (Abb. 
1a–b). Er wird vor allem von einzelnen Männchen oder von Männchen im Amplexus mit 
Weibchen abgegeben (KAUFMANN 2002) und wurde von MÜLLER (1978) als Paarungsruf, 
von FROMMOLT et al. (2008) als kurzer langsamer Ruf, aber auch wie in KAUFMANN 
(2002) als Anzeigeruf bezeichnet.   
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Abbildung 1: Spektrogramme und Oszillogramme der verschiedenen Ruftypen adulter Knoblauch-

kröten Pelobates fuscus. a‒d häufige Rufe während des Paarungsgeschehens, e‒f 
Rufe mit klanghafter Komponente, g‒h Schreckrufe. Die Bezeichnung der Ruftypen 
richtet sich nach KAUFMANN (2002). Im Folgenden werden für jeden Ruf Herkunft des 
rufenden Tieres, Aufnahmeort, Aufnahmedatum und je nach Umgebungsmedium 
Wasser- oder Lufttemperatur angegeben. F = NSG Fürstenkuhle (Kreis Borken), 
T = Torfvenn (Kreis Warendorf), NL = Niederlande, A = Aufzuchtstation Enniger, 
NA = keine Daten vorhanden. In den Diagrammen ist zusätzlich angegeben, ob die 
Rufe unter Wasser oder an Land aufgenommen wurden. a: F, A, 8. 4. 2015, 14 °C; b: 
F, A, 25. 4. 2015, ca. 20 °C; c: F, A, 8. 4. 2015, 14 °C; d: T, T, 14. 4. 2015, ca. 15 °C; e: 
F, A, 18. 4. 2015, 19 °C; f: F, A, 8. 4. 2015, 14 °C; g: NL, A, 25. 7. 2015, NA; h: T, A, 
24. 7. 2015, NA. 
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(2) Der zweite Ruftyp ähnelt in seiner Struktur dem ersten, besteht jedoch aus mindestens 
vier Lauten (Abb. 1c). Er tritt vor allem auf, wenn das rufende Männchen seine Position 
ändert, wenn Weibchen oder nicht rufende Männchen vorbeischwimmen oder wenn ein 
Männchen von einem anderen Männchen geklammert wird (KAUFMANN 2002). Er wurde von 
MÜLLER (1978) als Befreiungsruf I. Ordnung, von FROMMOLT et al. (2008) als langer 
langsamer Ruf und von KAUFMANN (2002) zusätzlich als Erregungsruf bezeichnet. (3) Der 
dritte Ruftyp besteht aus einem einzelnen aus vielen Einzelimpulsen zusammengesetzten 
Laut (Abb. 1d). Er tritt vor allem in aggressivem Zusammenhang auf, wenn ein anderes 
rufendes Männchen vorbeischwimmt, wenn ein Männchen in den Rufbereich eines anderen 
Männchens eindringt sowie bei Kämpfen zwischen zwei Männchen (KAUFMANN 2002). Er 
wurde von MÜLLER (1978) als Revierruf I. Ordnung, von FROMMOLT et al. (2008) als schneller 
Ruf und von KAUFMANN (2002) auch als Abstandsruf bezeichnet. Die Ruftypen unter (2) und 
(3) werden auch von Weibchen abgegeben (KAUFMANN 2002, FROMMOLT et al. 2008).  
 
Die Ruftypen unter (1) und (2) wurden auch außerhalb des Wassers registriert (KAUFMANN 
2002, FROMMOLT et al. 2008, Abb. 1b). Bei besonders schneller Impulsabfolge bekommen 
die Rufe eine tonale Komponente (FROMMOLT et al. 2008, Abb. 1e‒f). MÜLLER (1978) hat 
klanghafte Rufe als Befreiungs- bzw. Revierrufe II. Ordnung beschrieben. Da diese mit 
Grundfrequenzen zwischen 700 und 1200 Hz deutlich höher waren, ist jedoch nicht klar, ob 
sie den von FROMMOLT et al. (2008) beschriebenen klanghaften Rufen entsprechen. Die 
Schreckrufe (Abb. 1g‒h) werden zur Feindabwehr oder bei starken Störungen abgegeben 
(NÖLLERT et al. 2012). 
 
Die Untersuchungen von MÜLLER (1978) und KAUFMANN (2002) haben sich nur mit adulten 
Knoblauchkröten zur Paarungszeit befasst. Hinweise zu Jungtierrufen gibt es dort nicht, 
ebenso wenig in NÖLLERT (1990). Allerdings finden sich in mehreren Quellen Hinweise auf 
Schreckrufe bei juvenilen Knoblauchkröten (KÖNIG und DIEMER 1992, NÖLLERT et al. 2012). 
In der Aufzuchtstation in Enniger, in der im Rahmen des LIFE+-Projekts „Schutz der 
Knoblauchkröte in Teilen des Münsterlandes“ Erhaltungszuchten durchgeführt wurden, 
wurden jedoch regelmäßig Rufe frisch metamorphosierter Knoblauchkröten vernommen, die 
vor allem bei der Fütterung auftraten, was uns zu intensiveren Literaturrecherchen 
veranlasste.  
 
In einer älteren Auflage von NÖLLERT (1984) fanden wir den Hinweis: „Auch große Larven 
und frisch verwandelte Jungtiere sind schon zur Lautgebung befähigt“ mit dem Verweis auf 
STRESEMANN (1980), wo es heißt: „Junge u. erwachsene Larven quieken mitunter.“ Dieser 
Satz fehlt jedoch in neueren Auflagen (STRESEMANN 1995). Die Hinweise gehen offensicht-
lich auf eine Beobachtung von DÜRIGEN (1880) zurück, der die Metamorphose von 
Knoblauchkröten im Aquarium verfolgte und über metamorphe Tiere mit Schwanzrest 
berichtet: „Gern lagen sie auf den Pflanzen oder dem Gestein des Behälters, indem sie das 
Maul über das Wasser hinausreckten. Zuweilen stießen sie schon einen quätschenden, ein-
silbigen, kurzen Ton (quäk) aus.“ 
 
Durch die große Zahl an nachgezüchteten Knoblauchkröten in der Aufzuchtstation bot sich 
uns die Möglichkeit, diese Lautäußerungen und ihren Verhaltenskontext genauer zu 
untersuchen. Konkrete Ziele unserer Untersuchung waren dabei die Feststellung des 
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Zeitpunkts des Rufbeginns, die Klassifizierung und Beschreibung der verschiedenen 
Ruftypen juveniler Knoblauchkröten und der Vergleich mit den Adultrufen sowie die 
Untersuchung von Veränderungen der Rufe und der Rufaktivität in den Wochen nach der 
Metamorphose. Ein weiteres wichtiges Ziel war die Analyse der Funktion der Rufe durch 
Verhaltensbeobachtungen und durch die Untersuchung folgender drei Hypothesen, die sich 
auf die Vermutung gründen, dass die Rufe im Zusammenhang mit Nahrungskonkurrenz 
stehen: (1) Bei höherer Individuendichte treten mehr Rufe auf als bei niedriger. (2) Fütterung 
führt zu einer höheren Rufaktivität. (3) Juvenile Knoblauchkröten antworten auf die Rufe von 
Artgenossen. 
 
Durch unsere Ergebnisse möchten wir einen Beitrag zum besseren Verständnis der Biologie 
dieser gefährdeten Art, aber auch zur genaueren Erforschung der Entwicklung und Evolution 
des Rufverhaltens von Anuren allgemein liefern. Die Ergebnisse wurden in komprimierter 
Form bereits in der internationalen Fachzeitschrift The Science of Nature veröffentlicht (TEN 
HAGEN et al. 2016). Hier soll eine ausführlichere Darstellung erfolgen, wobei die 
verwendeten statistischen Verfahren noch einmal kritisch betrachtet und optimiert werden.  
 
 

Methoden 

Haltung der Tiere 
Die hier vorgestellten Untersuchungen wurden von Mai bis August 2015 durchgeführt. Neben 
allgemeinen Beobachtungen in der Aufzuchtstation in Enniger wurden 46 Kaulquappen und 
120 juvenile Kröten aus der Nachzucht der Population des Naturschutzgebiets Fürstenkuhle 
im Kreis Borken gezielt untersucht. Dazu wurden die Tiere in runden Kunststoffbehältern von 
50 cm Durchmesser und 30 cm Höhe gehalten, die mit Wasser (Kaulquappen) bzw. einem 
Sand-Humus-Gemisch (metamorphosierte Kröten) gefüllt waren (Abb. 2a‒b). Die Kübel mit 
den juvenilen Kröten standen tagsüber draußen an einem warmen sonnigen Ort und wurden 
abends für die nächtlichen Aufnahmen in verschiedene Räume gebracht. Jeden Abend 
wurden beim Aufnahmebeginn die Lufttemperaturen in den verschiedenen Untersuchungs-
räumen gemessen. Um ca. 00:00 Uhr wurden mit Hilfe einer schwachen Taschenlampe die 
an der Erdoberfläche sichtbaren Tiere gezählt. Viermal im Untersuchungszeitraum (am 1., 
14. und 25. Juli sowie am 13. August) wurden Kopf-Rumpf-Länge und Gewicht der Tiere 
bestimmt. Die Bezeichnung der Entwicklungsstadien erfolgt nach GOSNER (1960), der die 
Entwicklung von Anuren von der Befruchtung der Eizelle bis zur abgeschlossenen 
Metamorphose in 46 Stadien eingeteilt hat. Zu Vergleichszwecken wurden im April 2015 
außerdem Aufnahmen der Rufe adulter Knoblauchkröten in der Aufzuchtstation sowie im 
nahe gelegenen Torfvenn (Kreis Warendorf) angefertigt. Die Bezeichnung der Adultrufe folgt 
hier der Nomenklatur von KAUFMANN (2002). Der Anzeigeruf entspricht damit dem in TEN 
HAGEN et al. (2016) in Anlehnung an TOLEDO et al. (2015) „advertisement call” genannten 
Ruf, während dort für den Erregungsruf der Begriff „encounter call” und für den Abstandsruf 
der Begriff “territorial call” verwendet wurde.  
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Anfertigung und Auswertung der Aufnahmen 
Die Rufe der juvenilen Kröten wurden mit vier Linear PCM Recordern (Olympus LS-3) mit 
eingebauten Mikrophonen aufgenommen (Linear PCM-Format, Mono-Modus, Abtastrate 
44,1 kHz, mittlere Mikrophonempfindlichkeit, Aufnahmepegel 12). Für einige Aufnahmen 
wurde zusätzlich ein Digital Voice Recorder (Olympus VN-713PC) verwendet (mp3-Format, 
Bitrate 192 kbps). Für Unterwasseraufnahmen von Kaulquappen und adulten Kröten wurden 
Hydrophone (Cetacean Research Technology CR1) an die LS-3-Recorder angeschlossen. 
Mit Hilfe von zwei digitalen Videokameras (Sony Handycam DCR-SR30) mit eingebauten 
Mikrophonen und zusätzlichen Infrarotstrahlern wurde das nächtliche Verhalten der Tiere im 
Kontext der Rufe dokumentiert (Abb. 2b). Die Aufnahmetemperaturen lagen zwischen 
17,7 °C und 27,4 °C, wobei der größte Teil der Rufe (91 %) bei 21‒26 °C aufgenommen 
wurde. 
 
Etwa 450 Stunden der Tonaufnahmen wurden manuell mit Hilfe der Software Cool Edit Pro 
2.00 (Syntrillium) nach Rufen durchsucht. Alle gefundenen Rufe wurden in Form von 
insgesamt 3273 separaten WAV-Dateien (Auflösung 44,1 kHz) abgespeichert. Eine Auswahl 
repräsentativer Rufe juveniler und adulter Knoblauchkröten wurde im Tierstimmenarchiv des 
Naturkundemuseums Berlin als Pelobates_fuscus_juvenile_LtH_0001–0527 und Peloba-
tes_fuscus_adult_LtH_0001–0033 hinterlegt. 
 
Von 762 deutlich hörbaren und klar strukturierten Lauten wurden die Parameter Lautdauer, 
Intervalldauer und Frequenz gemessen. Der Begriff Laut wird hier anstelle des sonst häufig 
genutzten Begriffs Impulsgruppe (MÜLLER 1978, FROMMOLT et al. 2008) verwendet, weil in 
vielen Fällen keine Einzelimpulse unterscheidbar waren. Die Analyse erfolgte mit dem 
Programm Cool Edit unter Verwendung der Hann-Funktion, einer Fensterlänge von 256 
Punkten mit 75 % Überlappung und einer Skalierung von 10 % in der linearen Anzeige 
(Linear Energy Plot). Die zeitlichen Parameter wurden mit einer Auflösung von 1 ms 
gemessen, indem auf einen ca. 500 ms langen Ausschnitt herangezoomt wurde. 
Frequenzmessungen wurden mit dem Frequenzanalyse-Werkzeug in Cool Edit bei einer 
FFT-Länge von 1024 Punkten durchgeführt. Dabei wurde zwischen geräuschhaften und 
klanghaften Teilen der Rufe unterschieden. Bei geräuschhaften Teilen wurde die insgesamt 
stärkste Frequenz gemessen, bei klanghaften Teilen die Grundfrequenz als die stärkste 
Frequenz der ersten Harmonischen. Gemessen wurde immer in der Mitte des jeweiligen 
Abschnitts. Die hier abgebildeten Spektrogramme und Oszillogramme wurden mit dem Paket 
seewave (SUEUR et al. 2008) in R (R CORE TEAM 2016) erstellt. Dabei wurden ebenfalls die 
Hann-Funktion und eine Fensterlänge von 256 Punkten mit 75 % Überlappung verwendet. 
Hintergrundgeräusche wurden durch einen Hochpassfilter von 300 Hz (Juvenilrufe) bzw. 
100 Hz (Adultrufe) eliminiert. 
 
Zur Auswertung der Videos wurde eine Stichprobe von 42 per Video aufgezeichneten Rufen 
genauer betrachtet. Dazu wurde zunächst wenn möglich das rufende Tier identifiziert, dann 
wurde beobachtet, ob das Tier im Zusammenhang mit dem Ruf die Position änderte, ob es 
Körperkontakt zu einem anderen Tier hatte, ob es kurz zuvor gefressen hatte oder ob es 
gerade ein Beutetier fixierte. Falls das Tier nicht identifizierbar war, wurde beobachtet, ob es 
zum Zeitpunkt des Rufs überhaupt Bewegungen im Behälter gab und ob Körperkontakt 
zwischen beliebigen Tieren bestand. 
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Analyse der Veränderungen der Rufparameter und der Rufaktivität 
Zur Untersuchung der Veränderungen der Rufparameter Lautdauer und dominante Frequenz 
mit dem Alter der Tiere und mit der Temperatur wurde in TEN HAGEN et al. (2016) ein 
gewöhnliches lineares Regressionsmodell verwendet. Um die Daten zu normalisieren und 
um Pseudoreplikation, die eine nicht der Realität entsprechende Erhöhung des 
Stichprobenumfangs bewirkt, zu vermeiden, wurden dabei für alle Variablen Mittelwerte pro 
Tag gebildet; d. h. auch die unterschiedlichen Temperaturen der verschiedenen 
Untersuchungsräume mussten gemittelt werden. Da die Temperaturunterschiede zwischen 
den Tagen im Vergleich zu den Unterschieden zwischen den verschiedenen Räumen an 
einem Tag nicht groß genug waren, konnte der Einfluss der Temperatur mit dieser Methode 
nicht nachgewiesen werden. 
 
Hier wurde stattdessen ein generalisiertes lineares Modell (GLM) verwendet, das die 
Bedingungen der Normalverteilung und Homoskedastizität nicht stellt und es daher 
ermöglicht, weitere Rufparameter zu untersuchen und den Temperatureffekt durch 
Betrachtung der Tiere eines Behälters als Untersuchungseinheit genauer nachzuweisen. 
Das Problem der Pseudoreplikation wurde dabei durch Verwendung eines gemischten 
Modells (mit einem sog. „random effect“) berücksichtigt, so dass pro Behälter nur ein 
Modellpunkt berechnet wurde. Die Untersuchung des Temperatureinflusses bezieht sich in 
dieser Analyse auf den Bereich zwischen 20 °C und 28 °C. Darunter wurden nur vier Laute 
bei 17,7‒18 °C registriert, unter deren Einbeziehung das lineare Modell keine Gültigkeit mehr 
besitzt. Eine Aussage über die Rufparameter bei Temperaturen unter 20 °C ist aufgrund der 
geringen Anzahl an Messwerten anhand unserer Daten nicht möglich. Das Alter der Tiere ist 
bei dieser Analyse im Zusammenhang mit ihrer Größe zu sehen, die mit zunehmendem Alter 
zunahm (Abb. 4i), jedoch nicht täglich gemessen werden konnte. 
 
Untersucht wurden auch der Verlauf der Rufaktivität im Untersuchungszeitraum und der 
Einfluss der Temperatur auf die Rufaktivität. Hier wurden zunächst verschiedene 
generalisierte lineare und nichtlineare Modelle anhand des Akaike Informationskriteriums 
(AIC) verglichen, wobei bis auf einen Fall die linearen Modelle vorzuziehen waren. 
Die Analysen wurden mit Hilfe der Pakete nlmrt (NASH 2016), nlme (PINHEIRO et al. 2016), 
lme4 (BATES et al. 2015) und car (FOX und WEISBERG 2011) in R, Version 3.3.0 (R CORE 

TEAM 2016) durchgeführt. Signifikanztests erfolgten durch Devianzanalysen (Analysis of 
Deviance, AOD) unter Verwendung des F-Werts als Teststatistik. Getestet wurde hier wie 
auch in allen anderen vorgestellten Analysen zum Signifikanzniveau α = 0,05. 
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Bioakustische Experimente 
Um den verhaltensbiologischen Kontext der Rufe zu untersuchen, wurden mehrere 
bioakustische Experimente durchgeführt. Der Einfluss der Individuendichte wurde getestet, 
indem Gruppen von 1, 5, 20 und 50 Tieren in Behältern gleicher Größe gehalten wurden. Die 
Rufe wurden über Nacht aufgezeichnet, anschließend wurden die von den einzelnen 
Gruppen zwischen 23:30 Uhr und 04:30 Uhr abgegebenen Laute gezählt und die Anzahlen 
der Laute pro Individuum verglichen. Die Gruppen wurden für jeden Durchgang des 
Experiments zufällig neu zusammengesetzt. Insgesamt wurden für jede Individuendichte 11 
Replikate durchgeführt.  
 

Abbildung 2: Haltung der Tiere und Versuchsaufbau bei der Untersuchung der Lautäußerungen 
juveniler Knoblauchkröten Pelobates fuscus. a Behälter mit Kaulquappen und Hydro-
phon. b Vorrichtung zur Untersuchung der Rufaktivität metamorphosierter Tiere mit 
Hilfe eines Playback-Experiments. c Von vierbeinigen noch teilweise aquatischen Tie-
ren wurden die ersten Klick- und Piepslaute registriert. (Fotos: L. ten Hagen) 

 
 
Der Einfluss der Fütterung wurde untersucht, indem bei Gruppen von 20 Tieren die Anzahlen 
der Laute während einer Stunde vor und während einer Stunde nach der Fütterung 
verglichen wurden. Als Futtertiere dienten jeweils 15 Mehlwürmer und 5 ca. 1 cm große 
Heimchen, eine Anzahl, die sicherstellte, dass die Tiere genug zu fressen hatten, dass aber 
zugleich übrig gebliebene Futtertiere vor Beginn des nächsten Durchgangs wieder entfernt 
werden konnten. Der Zeitpunkt der Fütterung wurde mit 00:30 Uhr anhand der zuvor 
angefertigten Aufnahmen so gewählt, dass ohne zusätzliche Einflüsse während der 
betreffenden zwei Stunden keine signifikante Veränderung der Rufaktivität auftrat.  
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Die Reaktion auf Rufe von Artgenossen wurde getestet, indem direkt über einem Behälter 
mit 20 Tieren ein Zusammenschnitt von zuvor aufgenommenen Jungtierrufen mit den 
eingebauten Lautsprechern der Olympus LS-3-Geräte in realer Lautstärke abgespielt wurde, 
während gleichzeitig mit einem anderen Gerät aufgenommen wurde (Abb. 2b). Der 
Zusammenschnitt begann mit 90 min Stille, dann folgten 60 min mit regelmäßiger 
Wiederholung verschiedener Ruftypen. Die Anzahl der während des Abspielens 
abgegebenen Laute wurde mit der Anzahl der Laute während einer Stunde vor und während 
einer Stunde nach dem Abspielen verglichen. Dieses Experiment wurde insgesamt 12 mal 
durchgeführt. 
 
Die Playback-Experimente wurden auch mit den Videokameras aufgezeichnet. Diese wurden 
benutzt, um Reaktionen auf die Rufe im Bewegungsverhalten zu analysieren. Dazu wurden 
10 min vor Beginn des Playbacks, direkt nach Beginn, in der 50. Minute und 40 min nach 
Ende des Playbacks jeweils während einer Minute die Anzahl der sichtbaren Tiere, die 
Anzahl der Bewegungen und die Anzahl der Sprünge bzw. der Klettervorgänge an der 
Behälterwand gezählt. Anschließend wurden die Werte der verschiedenen Zeitpunkte 
miteinander verglichen. 
 
Außerdem wurde noch untersucht, ob es einen Unterschied in der Rufaktivität von kleineren 
und größeren Tieren gab. Dazu wurden die Tiere nach Gewicht und Kopf-Rumpf-Länge in 
zwei Größenklassen eingeteilt. Zur Klasse der größeren Tiere wurden alle gezählt, die 
mindestens 3,6 g wogen oder mindestens 3,1 cm groß waren. Es wurden die Lautanzahlen 
bei Gruppen von 20 Tieren während zwei Stunden untersucht. Für jede Größenklasse 
wurden 10 Replikate durchgeführt. 
 
Während das Experiment zur Individuendichte kurz nach der Metamorphose begann, als 
einzelne Tiere noch einen Schwanzstummel besaßen (Gosner-Stadium 45), war in den 
anderen Experimenten die Metamorphose bei allen Tieren abgeschlossen (Gosner-Stadium 
46). 
 
Aufgrund von signifikanten Abweichungen von der Normalverteilung (getestet durch Shapiro-
Wilk-Tests) wurden die Ergebnisse der Experimente in TEN HAGEN et al. (2016) mit Hilfe 
nichtparametrischer Testverfahren ausgewertet (Kruskal-Wallis-ANOVA, Rangkorrelation 
nach Spearman, Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test und Friedman-Test). Wegen der 
gegenüber nichtparametrischen Tests höheren Teststärke sowie der Möglichkeit, den 
Einfluss der zwischen den einzelnen Versuchsansätzen wechselnden Temperatur 
korrigierend zu berücksichtigen, wurden hier zusätzlich generalisierte lineare Modelle (GLM) 
verwendet. Beim Experiment zur Individuendichte liefern die nichtparametrischen Tests im 
Fall von unregelmäßigem Rufverhalten zudem keine zuverlässigen Ergebnisse: Geht man 
beispielsweise davon aus, dass jedes zehnte Tier unabhängig von der Individuendichte in 
fünf Stunden 10 Laute abgibt, erhält man nach Berechnung des Mittelwerts pro Individuum 
mit der Kruskal-Wallis-ANOVA dennoch ein signifikantes Ergebnis (Kruskal-Wallis-ANOVA; 
Χ2 = 11,5; df = 3; p = 0,009). Dies liegt daran, dass die Ränge bei unregelmäßigem Rufen 
duch die Division durch die unterschiedlichen Individuenzahlen beeinflusst werden.  
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Die statistische Auswertung der Experimente wurde mit Hilfe der Pakete nlme (PINHEIRO et 
al. 2016), lme4 (BATES et al. 2015) und car (FOX und WEISBERG 2011) in R, Version 3.3.0 (R 

CORE TEAM 2016) durchgeführt. Bei dem GLM-Ansatz erfolgten die Signifikanztests durch 
Devianzanalysen (Analysis of Deviance, AOD) unter Verwendung des F- oder Χ2-Werts als 
Teststatistik. Die Angabe der statistischen Ergebnisse erfolgt in folgender Form: Name des 
Tests; Wert der Teststatistik (F oder Χ2) mit Freiheitsgraden und Freiheitsgraden der 
Residuen (df); Irrtumswahrscheinlichkeit (p). 
 

Ergebnisse 

Erstes Auftreten von Rufen 
Die ersten Rufe von juvenilen Knoblauchkröten wurden bereits während der Metamorphose 
registriert. Tiere mit vier Beinen, sich umbildendem Kopf, aber noch langem Schwanz 
(Gosner-Stadium 42‒43) produzierten häufig Klicklaute (Abb. 3o), wobei Bewegungen des 
Mundapparats zu erkennen waren. Dabei saßen sie meist im flachen Wasser am Rand von 
Holzinseln in der Mitte des Wasserbeckens (Abb. 2c). Die ersten wirklichen Rufe waren sehr 
hohe kurze Laute (Abb. 3j) und wurden von ebenfalls noch teilweise aquatischen Tieren mit 
4‒5 cm langem Schwanz (Gosner-Stadium 44) abgegeben. Tiere mit 1‒3 cm langem 
Schwanz (Gosner-Stadium 44‒45), die das Wasser bereits verlassen hatten, äußerten die 
ersten lauten Rufe (Abb. 3m). Von Kaulquappen früherer Stadien wurden hingegen trotz 
intensiver Untersuchungen keine Lautäußerungen vernommen. 
 

Ruftypen 
Im Untersuchungszeitraum wurde eine Vielzahl unterschiedlicher Laute registriert (Abb. 3, 
Tab. 1). Basierend auf den Verteilungen der gemessenen Rufparameter (Abb. 3q‒r) konnten 
die meisten davon in drei Hauptruftypen eingeteilt werden: (1) Serienrufe (Ruftyp S) bestan-
den typischerweise aus einer Folge mehrerer kurzer Laute, wobei die Dauer der Intervalle 
zwischen den Lauten entweder kurz (schnelle Serienrufe) oder länger (langsame Serienrufe) 
war (Abb. 3a‒d). Langsame Serienrufe waren i. d. R. leiser als schnelle und hatten eine stär-
kere klanghafte Komponente. (2) Einzelrufe (Ruftyp E) bestanden aus jeweils nur einem Laut 
von längerer Dauer, wobei viele verschiedene Strukturen auftraten. Neben komplett aus Ein-
zelimpulsen bestehenden geräuschhaften Rufen (Abb. 3f) traten vollständig klanghafte Rufe 
(Abb. 3g) auf. Bei einem häufig auftretenden Muster begannen die Rufe mit schneller wer-
denden Einzelimpulsen, die im zweiten Teil zu einem Klang verschmolzen (Abb. 3e,h). (3) 
Piepsrufe (Ruftyp P) bestanden i. d. R. aus einem einzelnen meist relativ kurzen Laut von 
deutlich höherer Frequenz als bei den Ruftypen S und E (Abb. 3i). Sie besaßen einen reinen 
klanghaften Charakter, begannen aber oft mit einem einzelnen, vom Hauptteil des Rufs ge-
trennten Einzelimpuls (Abb. 3j). Neben diesen Hauptruftypen traten auch Zwischenformen 
auf: Serienrufe, in denen Laute vorkamen, deren Dauer und Struktur Ruftyp E entsprach, 
wurden als Ruftyp ES bezeichnet (Abb. 3k‒l). Rufe, die in Dauer und Struktur Ruftyp E ent-
sprachen, aber außergewöhnlich hohe Frequenzmaxima aufwiesen, wurden dem Ruftyp EP 
zugeordnet (Abb. 3m‒n). Zusätzlich zu den verschiedenen Ruftypen wurden auch bei kom-
plett metamorphosierten Tieren regelmäßig Klicklaute registriert (Abb. 3o), die u. a. beim 
Schnappen nach Beute entstanden, sowie völlig klanglose kratzende Laute (Abb. 3p), die die 
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Tiere abgaben, indem sie den Kopf nach hinten bogen und das Maul weit öffneten. Die ver-
schiedenen Ruftypen traten unterschiedlich häufig auf: 68 % der zwischen 23:30 Uhr und 
01:30 Uhr aufgetretenen Laute gehörten zum Ruftyp S, 16 % zum Ruftyp E, 6 % zum Ruftyp 
P, 5 % zum Ruftyp ES und 2 % zum Ruftyp EP. 3 % konnten nicht eindeutig zugeordnet wer-
den. 
 
Tabelle 1: Parameter der Rufe juveniler und adulter Knoblauchkröten, aufgenommen im Zusam-

menhang mit den Erhaltungszuchten in Enniger. Die analysierten Juvenilrufe stammen 
ausschließlich, die Adultrufe größtenteils von Tieren aus der Population im Natur-
schutzgebiet Fürstenkuhle (Kreis Borken). Adultrufe wurden im April, Juvenilrufe von 
Juni bis August 2015 aufgenommen. Die Nomenklatur der Adultrufe folgt der von 
KAUFMANN (2002). Angegeben sind Mittelwert und Standardabweichung, in Klammern 
zusätzlich Minimum und Maximum sowie der Stichprobenumfang. Der Begriff Laut 
entspricht dem von MÜLLER (1978) und FROMMOLT (2008) verwendeten Begriff der Im-
pulsgruppe. 
 

Ruftyp Anzahl 
Laute 

Lautdauer 
(ms) 

Intervall- 
dauer 
zwischen 
den Lauten 
(ms) 

Dominante 
Frequenz 
(geräuschhafter 
Teil) (Hz) 

Grundfrequenz 
(klanghafter 
Teil) (Hz) 

Serienrufe (S)  
(Juvenile) 

1,63 ± 1,18 
(1–10; 
N = 472) 

32 ± 12  
(7–70; 
N = 399) 

Langsam: 
497 ± 101  
(319–766; 
N = 69); 
 
Schnell: 
170 ± 54  
(71–296; 
N = 97) 

1779 ± 410  
(600–3400; 
N = 384) 

780 ± 90  
(450–1000; 
N = 166) 

Einzelrufe (E) 
(Juvenile) 

1 98 ± 30  
(41–204; 
N = 235) 

 1860 ± 400  
(800–2800; 
N = 127) 

770 ± 120  
(450–1000; 
N = 180) 

Piepsrufe (P) 
(Juvenile) 

1 56 ± 30  
(20–149; 
N = 64) 

 3640 ± 2210  
(1200–7400; 
N = 22) 

2180 ± 1510  
(950–7100; 
N = 60) 

Anzeigerufe 
(Adulte) 

2,24 ± 0,65  
(1–3; 
N = 3098) 

83 ± 14  
(60–116; 
N = 67) 

173 ± 43  
(108–271; 
N = 42) 

540 ± 180  
(200–900; 
N = 33) 

570 ± 180  
(400–900; 
N = 6)  

Erregungsrufe 
(Adulte) 

6,43 ± 3,36  
(4–34; 
N = 664) 

85 ± 11  
(63–116; 
N = 64) 

187 ± 46  
(127–353; 
N = 56) 

540 ± 230  
(200–1000; 
N = 24) 

480 ± 30  
(450–500; 
N = 7)  

Abstandsrufe 
(Adulte) 

1 304 ± 102  
(162–531; 
N = 24) 

 660 ± 180  
(300–1200; 
N = 24) 

270 ± 80  
(200–350; 
N = 3)  

Schreckrufe 
(Adulte) 

1 2370 ± 1880 
(1110–5670; 
N = 5) 

 5880 ± 1550  
(3950–7300; 
N = 4) 

660 ± 400  
(400–1130; 
N = 3) 
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Abbildung 3: Spektrogramme und Oszillogramme der verschiedenen Ruftypen juveniler Knob-

lauchkröten Pelobates fuscus. Alle dargestellten Rufe wurden von Tieren abgegeben, 
die von der Population im Naturschutzgebiet Fürstenkuhle (Kreis Borken) abstammen. 
a‒d Ruftyp S, die Unterscheidung von schnellen und langsamen Serienrufen erfolgte 
anhand der Verteilung der Intervalldauern (c). e‒h Ruftyp E, i‒j Ruftyp P, k‒l Ruftyp 
ES, m‒n Ruftyp EP, o Klicklaut, p Kratzlaut. Die Laute in j und o wurden von meta-
morphen, noch teilweise aquatischen Tieren abgegeben, der Ruf in m von einem Tier 
mit ca. 1 cm langem Schwanzrest. Die Unterscheidung der Ruftypen erfolgte u. a. an-
hand der Verteilungen der Rufparameter Lautdauer (q) und Grundfrequenz (r). Im 
Folgenden werden für jeden Ruf Aufnahmedatum und Lufttemperatur angegeben. a‒
b: 21. 7. 2015, 25,1 °C; c‒d: 7. 7. 2015, 24,5 °C; e: 28. 7. 2015, 20,9 °C; f: 29. 6. 2015, 
23,7 °C; g: 15. 7. 2015, 21,6 °C; h: 12. 7. 2015, 18 °C; i: 9. 7. 2015, 17,7 °C; j: 
28. 6. 2015, ca. 24 °C; k‒l: 18. 7. 2015, 25,1 °C; m: 28. 6. 2015, ca. 24 °C; n: 
10. 7. 2015, 21,6 °C; o: 28. 6. 2015, ca. 24 °C; p: 13. 7. 2015, 22 °C.  



Die Knoblauchkröte (Pelobates fuscus) – Verbreitung, Biologie, Ökologie, Schutzstrategien und Nachzucht  

Landesamt für Natur, Umwelt und Verbraucherschutz Nordrhein-Westfalen – Fachbericht 75 
– 257 / 279 – 

Veränderungen der Rufparameter mit Alter und Temperatur 
Die Rufe der juvenilen Knoblauchkröten veränderten sich mit dem Alter der Tiere; dabei 
wurden einige Rufparameter auch von der Temperatur beeinflusst. Beim Ruftyp S nahm die 
Dauer der Laute mit zunehmendem Alter zu (AOD; F 1; 80,2 = 4,75; p = 0,032; Abb. 4a) und 
mit steigender Temperatur ab (AOD; F 1; 66,6 = 5,3; p = 0,025; Abb. 4d). Die dominante 
Frequenz geräuschhafter Teile nahm mit zunehmendem Alter ab (AOD; F 1; 60,2 = 6,0; 
p = 0,018; Abb. 4b) ebenso wie die Grundfrequenz klanghafter Teile (AOD; F 1; 59,7 = 15,0; 
p < 0,001; Abb. 4c). Die Temperatur hatte keinen Einfluss auf die dominante Frequenz 
(AOD; F 1; 51,5 = 0,8; p = 0,38) und die Grundfrequenz (AOD; F 1; 44,4 = 0,4; p = 0,52). Bei der 
Intervalldauer zeigte sich im Fall der langsamen Serienrufe eine Abnahme mit 
zunehmendem Alter (AOD; F 1; 13,0 = 8,3; p = 0,013; Abb. 4g), im Fall der schnellen 
Serienrufe jedoch nicht (AOD; F 1; 29,1 = 0,18; p = 0,68; Abb. 4g). Sowohl bei langsamen als 
auch bei schnellen Serienrufen nahm die Intervalldauer mit der Temperatur ab (langsam: 
AOD; F 1; 14,6 = 12,4; p = 0,003; schnell: AOD; F 1; 22,2 = 4,7; p = 0,041; Abb. 4h). Beim Ruftyp 
E zeigte sich eine Abnahme der Lautdauer mit zunehmendem Alter (AOD; F 1; 63,7 = 19,4; 
p < 0,001; Abb. 4e). Auch die dominante Frequenz nahm mit zunehmendem Alter ab (AOD; 
F 1; 41,0 = 33,0; p < 0,001; Abb. 4f), während die Grundfrequenz sich nicht veränderte (AOD; 
F 1; 52,5 = 0,0; p = 0,99). Die Temperatur hatte keinen Einfluss auf die Rufparameter beim 
Ruftyp E (Lautdauer: AOD; F 1; 42,5 = 0,05; p = 0,82; dominante Frequenz: AOD; F 1; 23,7 = 2,9; 
p = 0,10; Grundfrequenz: AOD; F 1; 40,2 = 1,9; p = 0,18). 
 



Die Knoblauchkröte (Pelobates fuscus) – Verbreitung, Biologie, Ökologie, Schutzstrategien und Nachzucht  

Landesamt für Natur, Umwelt und Verbraucherschutz Nordrhein-Westfalen – Fachbericht 75 
– 258 / 279 – 

 
 
Abbildung 4: Veränderungen der Rufparameter juveniler Knoblauchkröten mit dem Alter (in Tagen 

nach dem Schlüpfen) und mit der Temperatur. Die Kreuze zeigen jeweils die gemes-
senen Werte, die Punkte sind die unter Verwendung eines generalisierten linearen 
Modells (GLM) für die einzelnen Behälter berechneten Werte. Die Gerade stellt jeweils 
den berechneten Zusammenhang dar. a‒d Veränderungen der Lautdauer, der domi-
nanten Frequenz und der Grundfrequenz beim Ruftyp S. e‒f Veränderungen von 
Lautdauer und dominanter Frequenz beim Ruftyp E. g‒h Veränderungen der Dauer 
der Intervalle zwischen den Lauten beim Ruftyp S. Die blauen Punkte stellen die Mo-
dellwerte für die schnellen Serienrufe, die grünen die für die langsamen Serienrufe 
dar. i Kopf-Rumpf-Länge der juvenilen Knoblauchkröten zu verschiedenen Zeitpunk-
ten dargestellt als Boxplots mit Median, Interquartilsabstand, Spanne und Ausreißern. 
Die roten Symbole geben die arithmetischen Mittelwerte an. Statistische Ergebnisse 
siehe Text. 
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Verlauf der allgemeinen Aktivität und der Rufaktivität 
Der Anteil aktiver Tiere nahm im Verlauf des Untersuchungszeitraums deutlich ab (AOD; 
F 1; 132 = 243,0; p < 0,001; Abb. 5a). Dabei hatte die Temperatur im untersuchten 
Temperaturbereich (Abb. 5f) keinen Einfluss auf die allgemeine Aktivität (AOD; F 1; 132 = 0,15; 
p = 0,70). Die Rufaktivität zeigte im Fall der Ruftypen E und EP sowie P einen ähnlichen Ver-
lauf im Untersuchungszeitraum (E und EP: AOD; F 1; 97 = 15,4; p < 0,001; P: AOD; 
F 1; 97 = 21,0; p < 0,001; Abb. 5c‒d), wobei die Anzahl der Laute pro aktivem Tier beim Ruftyp 
P zusätzlich abnahm (AOD; F 1; 74 = 4,9; p = 0,03), während sie sich bei den Ruftypen E und 
EP nicht signifikant veränderte (AOD; F 1; 74 = 0,09; p = 0,08). Die Temperatur wirkte sich bei 
den Ruftypen E und EP positiv auf die Anzahl der Laute aus (AOD; F 1; 97 = 25,5; p < 0,001; 
Abb. 5e), ebenso beim Ruftyp P (AOD; F 1; 97 = 4,7; p = 0,032). Die Anzahl der Laute der Ruf-
typen S und ES zeigte einen anderen Verlauf (Abb. 5b). Hier gab es eine Phase intensiven 
Rufens zwischen dem 5. und 22. Juli, während zu Beginn und in der zweiten Hälfte des Un-
tersuchungszeitraums nur sehr wenige Serienrufe auftraten, so dass sich der Verlauf der 
Rufaktivität besser mit einer Gauß-Funktion als mit einer linearen Funktion beschreiben 
lässt. In Abhängigkeit vom Zeitpunkt wirkte die Temperatur sich hier ebenfalls positiv auf die 
Rufaktivität aus (AOD; F 1; 96 = 10,1; p = 0,002). 

 
Abbildung 5: Verlauf der Rufaktivität juveniler Knoblauchkröten in den Wochen nach der Metamor-

phose. a Veränderung des Anteils der um ca. 00:00 Uhr an der Erdoberfläche sichtba-
ren Tiere. Die Kreuze zeigen die realen Werte, die Punkte sind die unter Verwendung 
eines generalisierten linearen Modells (GLM) mit den Prädiktorvariablen Zeitpunkt und 
Temperatur berechneten Werte. Die Gerade stellt den berechneten Zusammenhang 
dar. b Veränderung der Anzahl der Laute pro Individuum pro Stunde bei den Ruftypen 
S/ES. Aufgrund des zu- und abnehmenden Verlaufs wurde dem Modell hier eine 
Gauß-Funktion zugrunde gelegt. Diese ist jedoch nur als näherungsweise Beschrei-
bung des Verlaufs der Rufaktivität zu sehen. c–d Veränderung der Anzahl der Laute 
bei den Ruftypen E/EP und P. e Zusammenhang zwischen der Anzahl der Laute und 
der Temperatur bei den Ruftypen E/EP. f Temperaturverlauf in den Untersuchungs-
räumen zwischen dem 29. 6. 2015 und dem 13. 8. 2015. Die rote Kurve zeigt hier den 
Verlauf der pro Tag gemittelten Temperatur. Statistische Ergebnisse siehe Text.  
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Bioakustische Experimente 
Wir konnten keine Unterschiede in der Rufaktivität vor, während und nach dem Vorspielen 
von zuvor aufgenommenen Rufen feststellen (Friedman-Test: Χ2 = 0,89; df = 2; p = 0,64; 
AOD: Χ2 = 3,11; df = 2; 31; p = 0,21). Vor dem Playback wurden 1,17 ± 1,59 Laute pro 
Individuum pro Stunde (Laute / (Ind * h)) abgegeben (Ruftyp S/ES: 31 %; Ruftyp E/EP: 
62 %), während des Playbacks 0,67 ± 0,78 Laute pro Individuum pro Stunde (Ruftyp S/ES: 
10 %; Ruftyp E/EP: 60 %) und nach dem Playback 1,42 ± 1,24 Laute pro Individuum pro 
Stunde (Ruftyp S/ES: 0 %; Ruftyp E/EP: 92 %).  
 
Beim Experiment zur Individuendichte (Abb. 6a) zeigten nichtparametrische Tests einen 
signifikanten Effekt an (Kruskal-Wallis-ANOVA; Χ2 = 9,3; df = 3; p = 0,025), der durch ein 
GLM bei Verwendung des kompletten Datensatzes allerdings nicht bestätigt wurde (AOD; 
F 1; 40 = 0,035; p = 0,85). Bei Ausschluss von zwei als Ausreißer identifizierten Werten lieferte 
auch das GLM ein signifikantes Ergebnis (AOD; F 1; 38 = 10,7; p = 0,002). Bei einer 
Individuendichte von 1 Tier pro Kübel wurden 0,22 ± 0,60 Laute pro Individuum pro Stunde 
abgegeben (Ruftyp S/ES: 82 %; Ruftyp E/EP: 9 %), bei 5 Tieren pro Kübel 0,18 ± 0,24 Laute 
pro Individuum pro Stunde (Ruftyp S/ES: 74 %; Ruftyp E/EP: 16 %), bei 20 Tieren 
0,12 ± 0,07 Laute pro Individuum pro Stunde (Ruftyp S/ES: 54 %; Ruftyp E/EP: 23 %) und 
bei 50 Tieren 0,19 ± 0,10 Laute pro Individuum pro Stunde (Ruftyp S/ES: 69 %; Ruftyp E/EP: 
21 %). Das signifikante Ergebnis des nichtparametrischen Tests ist nur gültig, falls 
normalerweise alle Tiere mit ähnlicher Häufigkeit rufen, so dass es sich bei den beiden 
hohen Werten tatsächlich um Ausreißer handelt. Folgende Beobachtungen deuten jedoch 
auf ein unregelmäßiges Rufverhalten hin: 1. Beim Ruftyp S traten in einem Zeitraum von 
zwei Stunden bis zu 89 Laute von sehr ähnlicher Frequenz und Struktur auf. 2. Beim 
Experiment zur Individuendichte traten bei 50 Tieren in fünf Stunden maximal 78 Laute auf, 
wobei der Median bei 37 lag, d. h. selbst bei nur einem Laut pro Ruf und bei gleichmäßiger 
Verteilung hat in den meisten Fällen nicht jedes Tier gerufen. Einen Hinweis auf eine 
möglicherweise dennoch vorhandene schwache Dichteabhängigkeit liefert der Vergleich der 
Lautanzahlen bei 20 und 50 Tieren, bei denen keine Ausreißer auftraten. Hier war ein Trend 
zu mehr Lauten bei 50 Tieren erkennbar (Wilcoxon-Mann-Whitney-Test: W = 32,5; df = 20; 
p = 0.07; AOD: F 

1; 18 = 2,6; p = 0,12). 
 
Die Fütterung hatte einen deutlichen Effekt auf die Rufaktivität (Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-
Test: W = 216,5; df = 46; p = 0,025; AOD: Χ2 = 102; df = 1; 90; p < 0,001; Abb. 6b). Vor der 
Fütterung wurden 0,14 ± 0,28 Laute pro Individuum pro Stunde abgegeben (Ruftyp S/ES: 
65 %; Ruftyp E/EP: 21 %) und nach der Fütterung 0,39 ± 0,91 Laute pro Individuum pro 
Stunde (Ruftyp S/ES: 82 %; Ruftyp E/EP: 10 %). Getrennte Betrachtung der Ruftypen S/ES 
und E/EP zeigte, dass die mittlere Lautanzahl bei beiden Ruftypen zunahm (S/ES: vorher: 
0,09 ± 0,24 Laute / (Ind * h); nachher: 0,32 ± 0,91 Laute / (Ind * h); E/EP: vorher: 0,03 ± 0,05 
Laute / (Ind * h); nachher: 0,04 ± 0,04 Laute / (Ind * h)), wobei der Effekt bei Ruftyp S/ES 
stärker war (Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test: W = 113,5; df = 46; p = 0,19; AOD: Χ2 = 104; 
df = 1; 90; p < 0,001) als bei E/EP (Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test: W = 97,5; df = 46; 
p = 0,11; AOD: Χ2 = 1,27; df = 1; 90; p = 0,27).  
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Die Rufaktivität war auch von der Größe der Tiere abhängig (Wilcoxon-Mann-Whitney-Test: 
W = 31,5; df = 18; p = 0,16; AOD: Χ2 = 3,99; df = 1; 18; p = 0,046). Kleinere Tiere gaben 
0,05 ± 0,10 Laute pro Individuum pro Stunde ab (Ruftyp S/ES: 80 %; Ruftyp E/EP: 10 %), 
größere 0,09 ± 0,12 Laute pro Individuum pro Stunde (Ruftyp S/ES: 61 %; Ruftyp E/EP: 
24 %). 
 

 
Abbildung 6: Einfluss von Individuendichte (a) und Fütterung (b) auf die Rufaktivität juveniler Knob-

lauchkröten. Dargestellt ist jeweils die Anzahl der Laute pro Individuum pro Stunde als 
Boxplot mit Median, Interquartilsabstand, Spanne und Ausreißern. Die roten Symbole 
sind die arithmetischen Mittelwerte. Die rechte Grafik zeigt jeweils den unteren Dia-
grammbereich vergrößert. Statistische Ergebnisse siehe Text. 

 

Videoanalyse und weitere Beobachtungen 
Von 42 betrachteten mit den Videokameras aufgezeichneten Rufen konnten 14 eindeutig 
einem bestimmten Tier zugeordnet werden. Die meisten davon wurden ohne erkennbare 
Ursache abgegeben. In sechs Fällen erfolgte eine Positionsänderung während oder kurz 
nach dem Ruf. Von diesen waren drei Serienrufe, einer war ein Piepsruf, einer gehörte zum 
Typ EP und einer war ein Kratzlaut. In zwei Fällen hatte das rufende Tier Körperkontakt zu 
einem anderen Individuum, beide Rufe gehörten zum Ruftyp S. In sechs Fällen rief das Tier 
kurz nach dem erfolgreichen Beutefang, wobei zwei Rufe dem Ruftyp S zugeordnet werden 
konnten und je einer zum Ruftyp ES, P und EP gehörte. Beim letzten handelte es sich 
wiederum um einen Kratzlaut. Keines der rufenden Individuen fixierte ein Beutetier. Von den 
28 Fällen, in denen das rufende Tier nicht identifizierbar war, gab es in vier Fällen überhaupt 
keine Bewegungen während und kurz nach dem Ruf, und in 11 Fällen hatten keine der Tiere 
Körperkontakt zueinander. 
 
Bei der Analyse der Playback-Videos gab es vor dem Playback, zu Beginn des Playbacks, 
später während des Playbacks und nach dem Playback keine signifikanten Unterschiede in 
der Anzahl der aktiven Tiere (Friedman-Test: Χ2 = 4,9; df = 3; p = 0,18; AOD: Χ2 = 2,23; 
df = 3; 31; p = 0,53), der Anzahl an Bewegungen (Friedman-Test: Χ2 = 0,90; df = 3; p = 0,82; 
AOD: Χ2 = 1,91; df = 3; 31; p = 0,59) und der Anzahl an Sprüngen/Klettern an der 
Behälterwand (Friedman-Test: Χ2 = 1,13; df = 3; p = 0,77; AOD: Χ2 = 2,39; df = 3; 31; 
p = 0,50). 
Rufe traten auch auf, wenn kein Tier an der Substratoberfläche zu sehen war, also von 
eingegrabenen Tieren. Obwohl die meisten Rufe nachts aufgezeichnet wurden, traten auch 
tagsüber Rufe aus der Erde auf, besonders an warmen Tagen. Dabei handelte es sich meist 
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um Serienrufe. In einem Fall war an mehreren Tagen hintereinander regelmäßig um ca. 
14:00 Uhr eine Folge von Rufen zu hören. Einzelrufe traten oft auf, wenn die Tiere abends 
aus der Erde kamen, wahrscheinlich kurz vor dem Durchbrechen der Substratoberfläche. 
Beim Ausgraben der Tiere wurden oft Einzelrufe abgegeben, wenn die Tiere in ihren 
Erdhöhlen überrascht und in die Hand genommen wurden. Auch von ausgegrabenen Tieren, 
die in einem Eimer gesammelt wurden, waren besonders an warmen Tagen viele Rufe zu 
vernehmen, wobei sowohl Einzel- als auch Serienrufe vorkamen. 
 
 

Diskussion 
Unsere Ergebnisse bestätigen eindeutig das bereits von DÜRIGEN (1880, 1897) beobachtete 
Auftreten von Rufen bei juvenilen Knoblauchkröten in sehr frühen terrestrischen Stadien. Die 
Lautproduktion erfolgt dabei wahrscheinlich ebenso wie bei adulten Knoblauchkröten über 
einen Luftstrom aus den Lungen durch den Kehlkopf in die Mundhöhle, wobei die Stimmlip-
pen in Schwingung versetzt werden (SCHNEIDER 1966). Dafür sprechen die Ähnlichkeit der 
Rufe zu den Rufen der Adulten sowie die Tatsache, dass bei anderen Froschlurchen die 
Ausdifferenzierung des Kehlkopfes mit vollendeter Metamorphose abgeschlossen ist (WAHL 
1969). 
 

Vergleich mit Adultrufen 
Ein Vergleich von Juvenil- und Adultrufen zeigt, dass schnelle Serienrufe in ihrer Struktur 
große Ähnlichkeit zu den Anzeige- und Erregungsrufen der Adulten aufweisen (Tab. 1, 
Abb. 7a‒b). Beide bestehen aus einer Folge von Lauten mit ähnlicher Intervalldauer, aller-
dings sind die Laute der Juvenilrufe kürzer, und das charakteristische Impulsmuster ist noch 
nicht zu erkennen. Außerdem ist bei den Juvenilrufen die Frequenz deutlich höher, was auf-
grund der geringeren Körpergröße und der damit einhergehenden geringeren Länge der 
Stimmlippen aus physikalischen Gründen zu erwarten ist. Dieser Zusammenhang zwischen 
Körpergröße und Frequenz wurde sowohl für Froschlurche als auch für viele weitere Tierar-
ten nachgewiesen (WELLS 2007, DAVIES, KREBS und WEST 2012). 
 
Viele Einzelrufe zeigen in ihrer Struktur aus schneller werdenden Impulsen Ähnlichkeiten zu 
den Abstandsrufen, wobei der Unterschied in der Dauer der Laute hier noch ausgeprägter ist 
als bei den Serienrufen (Tab. 1, Abb. 7c‒d). Manche Einzelrufe zeigen auch gewisse Ähn-
lichkeiten zu Schreckrufen, in diesem Fall ist aber die Frequenz bei den Adultrufen höher 
(Abb. 3h, Abb. 1g). Rufe vom Typ EP weisen ebenfalls Ähnlichkeiten zu den Abstandsrufen 
auf, aber auch zu geräuschhaften Schreckrufen (Abb. 3n, Abb. 1d, Abb. 1h). Piepsrufe ha-
ben keine Entsprechung bei den regelmäßig registrierten Adultruf-Typen. Es könnte sich 
einfach um unfertige oder misslungene Rufe handeln, wofür auch die Tatsache spricht, dass 
die Anzahl der Rufe pro aktivem Tier mit zunehmendem Alter abnahm. Eine Ähnlichkeit 
scheint jedoch zu den von MÜLLER (1978) beschriebenen Rufen II. Ordnung zu bestehen. 
Demnach können auch bei Adulten außer dem Schreckruf noch weitere relativ hochfrequen-
te Rufe auftreten. Langsame Serienrufe scheinen eine weniger energieintensive Variante der 
lauten und schnellen Serienrufe zu sein, während Rufe vom Typ ES möglicherweise eine 
besondere individuelle Variation des Ruftyps darstellen. Dafür spricht die Tatsache, dass der 
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Großteil dieser Rufe zwischen dem 17. und 21. Juli und dabei immer im selben Kübel auftrat. 
Klicklaute, die während der Metamorphose vor den eigentlichen Rufen auftraten und die spä-
ter häufig den Rufen vorangingen, könnten als Einzelimpulse und damit als Grundbausteine 
der Rufe angesehen werden. Vergleichbare Laute traten aber auch beim Schnappen nach 
Beute auf. Daher bleibt der Erzeugungsmechanismus ebenso wie bei den Kratzlauten un-
geklärt, und es ist nicht klar, ob diese Laute zu den Rufen gezählt werden sollten oder nicht.  
 

 
Abbildung 7: Vergleich der Rufe von juvenilen und adulten Knoblauchkröten. Serienrufe (a) ähneln 

den Anzeigerufen der Adulten (b), Einzelrufe (c) weisen gewisse strukturelle Gemein-
samkeiten mit den Abstandsrufen sensu KAUFMANN (2002) (d) auf. Aufnahmetempera-
turen: a: 25,1 °C; b: ca. 20 °C; c: 20,9 °C; d: ca. 15 °C. 

 
 

Veränderungen der Rufparameter 
Die Abnahme der Lautdauer und der Intervalldauer bei den Serienrufen mit steigender Tem-
peratur entspricht sowohl den Beobachtungen bei anderen Anurenarten (SCHNEIDER 1973) 
als auch den Beobachtungen von MÜLLER (1978) an adulten Knoblauchkröten, wobei der 
Temperaturbereich, in dem die Adulten in seiner Untersuchung riefen, mit 4‒24 °C Wasser-
temperatur niedriger war. Bei den Adulten nahmen Laut- und Intervalldauer nur bis zu einer 
Wassertemperatur von 20 °C ab, darüber nicht mehr. Die Abnahme der Frequenzen mit zu-
nehmender Größe entspricht ebenfalls den Erwartungen, während eine Abhängigkeit der 
zeitlichen Rufparameter von der Größe seltener beobachtet wurde (WELLS 2007). MÜLLER 
(1978) fand einen solchen Zusammenhang bei den Adulten für die Intervalldauer, jedoch 
nicht für die Lautdauer. Die Zunahme der Lautdauer beim Ruftyp S mit zunehmendem Alter 
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könnte daher ein Hinweis sein auf eine Entwicklung in Richtung der Adultrufe. Die Intervall-
dauer bei den schnellen Serienrufen hingegen entspricht bereits der der Adultrufe und änder-
te sich dementsprechend mit dem Alter der Tiere im Gegensatz zur Intervalldauer der lang-
samen Serien auch nicht. 
 
Im Unterschied zu den Serienrufen wurde bei den Einzelrufen keine Temperaturabhängigkeit 
nachgewiesen, und auch der erwartete Zusammenhang zwischen Größe und Frequenz war 
nur bei den geräuschhaften Teilen erkennbar. Die Rufe nähern sich den relativ ähnlichen 
Abstandsrufen der Adulten nicht an, sondern werden mit zunehmendem Alter noch kürzer. 
Dies könnte im Zusammenhang mit der abnehmenden allgemeinen Aktivität zu sehen sein. 
Hohe Gundfrequenzen kommen bei adulten Tieren in Schreckrufen vor, außerdem auch bei 
den von MÜLLER (1978) beschriebenen Rufen II. Ordnung. Offensichtlich kommen bei diesen 
klanghaften Rufen andere Mechanismen bei der Lautproduktion zum Tragen, die es großen 
Tieren ermöglichen, hohe Frequenzen zu produzieren. Viele Beobachtungen sprechen also 
dafür, dass es sich bei den Einzelrufen nicht um Vorstufen der Abstandsrufe, sondern um 
einen eigenen Ruftyp handelt. 
 

Veränderungen der Rufaktivität 
Ein positiver Einfluss der Temperatur auf die Rufaktivität ist auch für andere Anuren und für 
adulte Knoblauchkröten bekannt (SCHNEIDER 1966, MÜLLER 1978). Die Abnahme der allge-
meinen Aktivität könnte jahreszeitlich bedingt sein und durch die abnehmende Tageslänge 
gesteuert werden. Jedoch wird für adulte Knoblauchkröten gelegentlich von einer zweiten 
Aktivitätsphase im August nach einer Sommerpause berichtet (NÖLLERT et al. 2012). Auch in 
den Aktivitätsphasen verlassen adulte Tiere ihre Verstecke oft nur alle fünf Nächte (NÖLLERT 
et al. 2012). Die anfänglich hohe Aktivität scheint daher altersbedingt zu sein. Eine Rolle 
könnte aber auch die allmähliche Gewöhnung an die Umgebung spielen, außerdem wurden 
die Tiere zwischen dem 30. 6. und 15. 7. während des Experiments zur Individuendichte häu-
figer ausgegraben. 
 
Das gehäufte Auftreten von Serienrufen Mitte Juli könnte darauf hindeuten, dass das Ruf-
verhalten bei diesem Ruftyp durch Hormonschwankungen in einer bestimmten Entwick-
lungsphase der Tiere ausgelöst wird. Denkbar wäre dies z. B. im Zusammenhang mit einer 
Phase der Stimmentwicklung. MÜLLER (1978) konnte durch Injektion verschiedener Hormone 
bei adulten Tieren außerhalb der Paarungszeit Rufe auslösen. Rufe, die von kastrierten 
Knoblauchkrötenmännchen nach Injektion von Testosteron abgegeben wurden, ähnelten 
dabei den Anzeige- und Erregungsrufen, jedoch waren die Einzelimpulse, die normalerweise 
ein charakteristisches Impulsmuster bilden, wie bei den hier beschriebenen Jungtierrufen 
nicht voneinander getrennt. Auch in der Natur treten gelegentlich bei adulten Knoblauchkrö-
ten Anzeige- und Erregungsrufe im Sommer auf. Dies wird im Zusammenhang mit einer Ne-
benlaichzeit beschrieben (NÖLLERT et al. 2012), erfolgte nach unseren eigenen 
Beobachtungen jedoch ohne einen solchen offensichtlichen Zusammenhang bei 
ausgegrabenen Tieren.  
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Überlegungen zur Funktion der Rufe 
Rufe in juvenilen Entwicklungsstadien, die offensichtlich nicht im Kontext der Fortpflanzung 
abgegeben werden, wurden in Untersuchungen an anderen Tieren mit Bettelverhalten 
(WRIGHT und LEONARD 2002, VERGNE et al. 2011), Gruppenzusammenhalt (STAATERMAN 
2014), Konkurrenz- und Revierverhalten (YACK et al. 2011, REEVE et al. 2011), oder Verteidi-
gung (BURA et al. 2011, NATALE et al. 2011, SALGADO COSTA 2014) in Zusammenhang ge-
bracht.  
 
Bettellaute können hier ausgeschlossen werden, da bei Knoblauchkröten keinerlei Brutpflege 
vorkommt (NÖLLERT 1990). Das Ergebnis des Fütterungsexperiments und der Trend zu mehr 
Rufen bei 50 Tieren pro Kübel als bei 20 sprechen auf den ersten Blick für eine Funktion im 
Zusammenhang mit Nahrungskonkurrenz. Dieser Annahme widersprechen jedoch die Vi-
deoaufnahmen, die keinerlei Konkurrenzverhalten zeigen. Hier wurden Rufe nur nach der 
Nahrungsaufnahme beobachtet, aggressives Verhalten trat überhaupt nicht auf. Das Expe-
riment zur Individuendichte hat zudem gezeigt, dass Rufe auch unabhängig von der Gegen-
wart von Artgenossen von einzeln gehaltenen Tieren abgegeben werden. Dadurch und 
durch die Videobeobachtungen wird auch der Erklärungsansatz widerlegt, dass es sich bei 
den Rufen lediglich um Schreckrufe oder um eine Stressantwort auf Gefangenschaft und 
hohe Individuendichten handeln könnte. Zwar trifft diese Erklärung eindeutig auf einen Teil 
der Einzelrufe zu, was besonders beim Ausgraben der Tiere deutlich wurde, der Großteil der 
Rufe wurde aber in ruhigen Situationen ohne Körperkontakt oder eine andere erkennbare 
Ursache abgegeben. 
 
Rufe im Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme wurden jedoch auch bei anderen Tie-
ren ohne einen Konkurrenzzusammenhang beobachtet. In vielen Fällen sind Rufe dabei ein 
Ausdruck allgemeiner Erregung im Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme (CLAY et al. 
2012). Derartige allgemeine Erregung könnte den Rufen juveniler Wasserfrösche (Pelophy-
lax sp.), die WAHL (1969) ein halbes Jahr nach der Metamorphose registrierte, zugrunde lie-
gen und scheint auch für die von uns beschriebenen Rufe juveniler Knoblauchkröten die 
nächstliegende Erklärung zu sein. Dass größere und schwerere Tiere häufiger riefen als 
kleinere, könnte demnach daran liegen, dass sie durch regelmäßigere Nahrungsaufnahme 
öfter in einen solchen Erregungszustand versetzt werden. Möglicherweise fällt das Rufen 
kräftigeren Tieren auch einfach leichter. 
 
Im Fall eines solchen ausschließlich durch allgemeine Erregung begründeten Rufens stellt 
sich jedoch die Frage, ob sich ein Rufverhalten ohne wirkliche Funktion, also ohne biologi-
schen Vorteil in der Evolution behaupten kann. Zu erwarten ist, dass rufende Tiere von 
Prädatoren leichter gefunden werden, so dass die Selektion einem funktionslosen Rufverhal-
ten entgegenwirkt (HALFWERK et al. 2014). Bei vielen Tieren dienen nahrungsbezogene Rufe 
dazu, Gruppenmitglieder auf eine Nahrungsquelle aufmerksam zu machen oder Informatio-
nen über die Qualität der Nahrung zu vermitteln (CLAY et al. 2012). Obwohl rein altruistisches 
Verhalten unvereinbar mit dem Konzept der natürlichen Selektion zu sein scheint, wurde 
gezeigt, dass Kooperation zwischen Artgenossen unter bestimmten Umweltbedingungen 
eine evolutionär stabile Strategie sein kann (TORNEY et al. 2011). Beispielsweise kann in 
Ansammlungen beim Fressen für die einzelnen Individuen ein besserer Schutz vor Prädato-
ren bestehen (ELGAR 1981, CLAY et al. 2012). Adulte Knoblauchkröten und Kaulquappen 
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leben abgesehen von gelegentlichen umweltbedingten Ansammlungen normalerweise solitär 
(NÖLLERT et al. 2012), zu juvenilen terrestrischen Stadien liegen dazu jedoch keine Informa-
tionen vor. In unseren Untersuchungen wurden häufig mehrere juvenile Tiere gemeinsam in 
Erdhöhlen gefunden, und auch sonst hatten sie relativ oft Körperkontakt zueinander. 
Manchmal sammelten sich alle an einer Seite des Behälters, was aber auch mit externen 
Einflüssen, z. B. mit den Lichtverhältnissen zu tun haben könnte. Dass den Lautäußerungen 
der juvenilen Knoblauchkröten ein kooperatives Verhalten zugrunde liegt, indem die Tiere 
durch Rufe ihre Artgenossen auf vorteilhafte Nahrungshabitate aufmerksam machen, er-
scheint zumindest denkbar. Zwar konnten wir mit unserem Playback-Experiment weder ein 
Antwortverhalten noch eine Auswirkung der Rufe auf das Verhalten von Artgenossen nach-
weisen, jedoch befanden sich die Tiere in den kleinen runden Behältern bereits direkt an der 
Rufquelle, so dass nicht untersucht werden konnte, ob sie sich normalerweise zu den Rufen 
hin bewegen. Hierzu wären weitere Experimente nötig. 
 
Der Hypothese eines solchen kooperativen Rufverhaltens widerspricht jedoch die Tatsache, 
dass Einzelrufe auch bei Störungen abgegeben werden und somit Artgenossen auch an ge-
fährliche Orte locken würden. Serienrufe traten zudem nur während einer relativ kurzen Pha-
se in größerer Zahl auf, und die Gesamtzahl der Rufe war bezogen auf die Anzahl der Tiere 
ziemlich gering; zudem beschränkt sich das Rufverhalten wahrscheinlich nur auf einen Teil 
der Tiere. Eine mögliche kommunikative Funktion muss daher hier Spekulation bleiben.  
 

Überlegungen zur Klassifizierung der Knoblauchkrötenrufe 
Während viele Anuren ein sehr stereotypes Rufverhalten zeigen, so dass eine Unterschei-
dung von Anzeige-, Befreiungs- und Schreckrufen die Diversität der Lautäußerungen hinrei-
chend beschreibt, zeigen die unterschiedlichen Bezeichnungen für die Lautäußerungen der 
Knoblauchkröte, dass gerade bei Froschlurchen mit komplexem Rufverhalten (z. B. NARINS 
et al. 2000) eine eindeutige Nomenklatur anhand der Funktion der Rufe schwierig ist. Die 
Analyse von KAUFMANN (2002) hat gezeigt, dass alle drei Ruftypen adulter Knoblauchkröten 
während des Paarungsgeschehens auch von einzelnen Männchen geäußert werden, wenn 
diese ihre Position ändern; insofern könnten sie auch als verschiedene Varianten von Anzei-
gerufen angesehen werden. Jedoch wird der Abstandsruf nach KAUFMANN (2002) meist in 
aggressivem Kontext geäußert, und der sog. Erregungsruf hat in vielen Fällen die Funktion 
eines Befreiungsrufs.  
 
Die hier nachgewiesene Existenz verschiedener Typen von Jungtierrufen lässt das Problem 
der Benennung noch stärker in den Vordergrund treten. So scheinen die Serienrufe zwar 
Vorläufer der Anzeige- und Erregungsrufe sensu KAUFMANN (2002) zu sein, dennoch sollten 
sie sicherlich nicht als Anzeigerufe bezeichnet werden, da sie keine fortpflanzungsrelevanten 
Signale enthalten. Ebenso stellt sich die Frage, ob Adultrufe, die den Anzeigerufen gleichen, 
jedoch außerhalb der Paarungszeit an Land abgegeben werden, als solche bezeichnet wer-
den sollten. 
 
Da anhand unserer Ergebnisse eine eindeutige Zuordnung der verschiedenen Lautäußerun-
gen juveniler Knoblauchkröten zu bestimmten Funktionen nicht möglich war, haben wir in 
dieser Arbeit eine neutrale Benennung nach ihrer Struktur (Ruftypen S, E und P sowie Zwi-
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schenformen und weitere Laute) gewählt. Nach der hier favorisierten Interpretation könnten 
sie auch als verschiedene Varianten von Erregungsrufen bezeichnet werden. Es ist klar, 
dass eine genauere Klassifizierung dieser Lautäußerungen nach ihrer Funktion nur mit ei-
nem besseren Verständnis derselben möglich werden wird. 
 
 

Ausblick 
Da die juvenilen Knoblauchkröten in der Aufzuchtstation unter relativ natürlichen 
Bedingungen gehalten wurden und da die Rufe größtenteils nicht im Zusammenhang mit 
Stress oder Enge standen, kann man davon ausgehen, dass sie auch bei Tieren im Freiland 
auftreten, auch wenn sich alle bisherigen Nachweise von Rufen juveniler Knoblauchkröten 
auf Tiere in Gefangenschaft beziehen. Dass sie im Freiland noch nie nachgewiesen wurden, 
kann damit zusammen hängen, dass nur relativ wenige Rufe abgegeben werden, es kann 
aber auch daran liegen, dass das nächtliche Verhalten im Landhabitat generell noch wenig 
erforscht wurde. Schnelle Rufserien und viele Einzelrufe sind so laut, dass man sie auch in 
der Natur deutlich hören müsste. Die Frage, ob die Rufe im Freiland nachweisbar sind und 
ob sie helfen können, das Vorkommen von Knoblauchkröten im Landhabitat zu erfassen, ist 
mit Hinblick auf den Schutz der Knoblauchkröte von großem Interesse. 
 
Von Bedeutung ist in diesem Zusammenhang außerdem, dass von mehreren Autoren auch 
Rufe adulter Knoblauchkröten außerhalb des Paarungsgeschehens im Landhabitat erwähnt 
werden (SCHÖNBRODT 2014, WENDLAND 1967, KÖNIG 1942). Auch von Terrarienbesitzern 
findet man derartige Angaben (SCHANTZ 2011, SACHER 1987, KLAUSNITZER 1958). Den 
Berichten zufolge waren darunter auch hohe klanghafte Rufe, die den hier beschriebenen 
Einzel- und Piepsrufen sowie den von MÜLLER (1978) beschriebenen Rufen II. Ordnung 
entsprechen könnten. Möglicherweise gibt es also auch bei adulten Knoblauchkröten weitere 
unbekannte Ruftypen, die vor allem im Landhabitat auftreten. Eine genauere Erforschung 
wäre auch hier wünschenswert. Zudem zeigt das Beispiel der juvenilen Wasserfrösche 
(WAHL 1969), dass Juvenilrufe bei weiteren Anurenarten zu erwarten sind. Hier besteht also 
generell noch großer Forschungsbedarf. 
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