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Hemisus marmoratus (Peters, 1854) (Anura: Hemisotidae),
Fortpflanzungsstrategien eines Savannenfrosches

Mark-Oliver R6del, Marko Spieler, Karsten Grabow & Christoph Bockheler

Abstract. Hemisus marmoratus uses a breeding chamber for eggs and early tadpole
stages. As some nests are even made before the beginning of the rainy season, Hemisus-
tadpoles are the first tadpoles arriving in the temporary ponds. Thus they have a develop-
mental advantage to tadpoles of other species and to predators. The time tadpoles spend
in their nest is variable. So they may be able to react on the not forseeable rainfalls of their
savanna habitat. Despite the channel theory of Wager (1986) our observations speak for
additional strategies of the tadpoles reaching water. These may be transport by the mother,
sliding on wet soil down to water or floating of the breeding chambers. The use of a certain
strategy may depend on habitat structure. Beside these reproductive observations we give
further data on activity, food and larval development.

Key words. Hemisus marmoratus sudanensis, Hemisotidae, Ivory Coast, reproduction
strategy, parental care, savanna habitat.

Einleitung

Die Verlagerung eines Teils des Larvallebens auf terrestrische Biotope wird allgemein
als Anpassung zur Reduktion des Pradations- und Konkurrenzdruckes gedeutet (La-
motte & Lescure 1977, Duellman & Trueb 1986). Mit der Verlegung friiher Kaulquap-
penstadien in terrestrische unterirdische Brutkammern (Abb. 1) verfolgen die Schau-
felnasenfrosche (Hemisotidae), neben den sich direkt entwickelnden Arthroleptidae,
als einzige unter den afrikanischen Anuren diese Strategie (Wager 1986, Amiet 1989).

Angaben zur Biologie von Hemisus marmoratus beschranken sich meist auf die
von Wager publizierten Daten zur Fortpflanzung (1929, 1952, 1958, 1986). Nach
Wager verlassen die Quappen die Brutkammer tiber einen vom Weibchen gegrabenen
Tunnel, der ins Gewisser fiihrt. Diese Angaben sind von spéteren Autoren nahezu
wortlich iibernommen worden (z. B. Salthe & Mecham 1974, Duellman & Trueb
1986, Obst et al. 1984, Lambiris 1989).

Unsere nachfolgend geschilderten Beobachtungen aus der westafrikanischen Sa-
vanne zeigen, dal sowohl die schwer kalkulierbaren Niederschlidge als auch die unter-
schiedlichen geomorphologischen Gegebenheiten in diesem Lebensraum die Art
zwangen, unterschiedliche Strategien zu entwickeln.

Das Untersuchungsgebiet

Der Comoé-Nationalpark liegt im Nordosten der Elfenbeinkiiste zwischen 8°5°—9°6’ N und
30 ’—4° 4 W (Kronberg 1979, Miihlenberg & Steinhauer 1981, Porembski 1991). Das Unter-
suchungsgebiet (8° 45 N—3°47’ W; ca. 250 m NN) ist auf die Guinea-Savanne im Siiden des
Parks beschrinkt. Landschaftspragend ist hier eine lockere Busch-Baumsavanne, in der mo-
saikartig eingestreute Inselwilder zu finden sind. Die FluBufer sind mit unterschiedlich breiten
Galeriewildern bewachsen.

Klimatisch ist das Gebiet durch ausgeprigte Regen- und Trockenzeiten gekennzeichnet, de-
ren Beginn von Jahr zu Jahr variieren kann. In der etwa von April bis Oktober dauernden
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Regenzeit fallen zwischen 1100 und 1700 mm Niederschlag, wobei das Maximum meist im
August/September liegt und der Juli gewShnlich der trockenste Monat der Regenzeit ist. In
der Regenzeit entsteht in der Savanne eine groBe Zahl meist flacher Gewisser von einem bis
mehreren hundert m? Oberfldche. Wihrend der von November bis Miarz dauernden Trocken-
zeit, mit durchschnittlich weniger als 50 mm Niederschlag (Kronberg 1979), enthalten lediglich
die FluBldufe Wasser. Fiir detaillierte Angaben zur Geographie, Geologie, Klima und Vegeta-
tion sei auf die oben angegebene Literatur verwiesen.

Material und Methoden

H. marmoratus gehort zur Familie der Schaufelnasenfrosche (Frost & Savage 1987), die eine
Gattung mit 8 Arten (Frost 1985, Duellman & Trueb 1986, Duellman 1993) enthilt und auf
das tropische und subtropische Afrika siidlich der Sahara beschrinkt ist (Savage 1973). Diese
Spezies ist mit 3 bis 5 Unterarten (Laurent 1972, Frost 1985) in den Savannen weitverbreitet
(z. B. Loveridge 1942, Guibe & Lamotte 1958, Perret 1966, Schiotz 1967, 1969, Broadley 1971,
Passmore & Carruthers 1979, Joger 1990).

Fast alle Beobachtungen wurden wihrend der Regenzeit gemacht, und zwar 1992 von Mirz
bis September und 1993 von Mirz bis August.

1992 gelangen uns die meisten Adultbeobachtungen nur zufillig. 1993 umziunten wir des-
halb vom 2. April bis zum 7. Juni ein Gewisser teilweise mit drei je 8 m langen Fangziunen.
Der ca. 30 x 2 m lange Tiimpel war so zu etwa einem Drittel umziunt. An- und abwandernde
Tiere fielen in beidseitig vom Zaun vergrabene Plastikeimer mit Fangtrichtern aus Aluminium.
Alle Eimer wurden einmal nachts und am friihen Morgen kontrolliert. Die dabei gewonnenen
Daten sollten AufschluB3 iiber das An- und Abwanderverhalten der Adulten und der frisch me-
tamorphosierten Jungtiere geben.

Im Galeriewald eines Nebenflusses des Comoé fanden wir in beiden Jahren regelmiBig
Weibchen mit Nestern. Temperatur- und Feuchtemessungen im Nest erfolgten mit einem Da-
tenlogger (Grant Squirrel 4800). Bei einigen Nestern (2—7) (Tab. 4) versuchten wir durch Ab-
decken der Brutkammern mit Petrischalen und darauf gelegten Rindenstiicken und Erde ein
Sichtfenster zu konstruieren, um die Tiere so leichter und stérungsfreier kontrollieren zu kén-
nen. Die meisten Weibchen verschwanden nach diesen Eingriffen (Nester 2—5) oder ver-
schmierten die durchsichtige Plastikabdeckung von innen mit Erde (7). Nur bei Nest 6 war
diese Methode teilweise erfolgreich. Die Nester 8—10 wurden groBflichig ausgegraben und in
Plastikwannen (40 x 30 x 20 cm, L x B x H) gelegt. Auch hier verlie3 ein Weibchen das Nest
(8). Um die Eier feucht zu halten, wurde es durch Schaumstoff ersetzt. Zusétzlich fingen wir
zwei Parchen von H. marmoratus, die wir in die bereits beschriebenen Wannen setzten. In
allen Wannen waren Wasserteile fiir die Quappen vorhanden. Durch kiinstliche Beregnung
versuchten wir die Eiablagen zu stimulieren. Dies gelang uns in beiden Fillen. Von allen Gele-
gen entwickelten sich nur drei bis zu freischwimmenden Quappen (1, 8, 9). Um zu priifen, ob
das Weibchen zur Wasserversorgung oder zur Erndhrung der Larven durch Korpersekrete not-
wendig ist, entnahmen wir aus Nest 1 Quappen und zogen sie ohne Fiitterung separat auf. Die
Mefdaten dieser Tiere wurden mit denen der beim Weibchen verbliebenen Larven verglichen.
Den gleichen Ansatz verfolgten wir mit Nest 8, wobei das Weibchen hier, wie bereits erwihnt,
durch Schaumstoff ersetzt war. Erndhrt wurden die Frosche in den Wannen mit Termiten der
Gattung Macrotermes.

Fir die Langenmessungen der Tiere wurden mechanische und elektronische Schieblehren
mit einer Meflgenauigkeit von 0,1 mm verwendet. Das Gewicht der Adulten, der Quappen und
der Eier bestimmten wir nach vorherigem Abtrocknen auf Papier mittels einer Laborwaage
(Ohaus CT 10, £0,002 g). Fiir die Sektion der Tiere zur Bestimmung der Darminhalte, der
Ovarienreife und der Eizahlen wurden die Frosche in einer Weithalsflasche mit Chlorbutol-
Dampf (Schiotz 1969) abgetotet. Adulte Tiere wurden nach der Untersuchung in 70 % Alko-
hol, Kaulquappen in 4 % Formol-Losung konserviert. Nach AbschluB} aller Untersuchungen
werden die Tiere in den Sammlungen des Staatlichen Museums fiir Naturkunde in Stuttgart
und des Museums Alexander Koenig in Bonn inventarisiert.
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Abb. 1: Hemisus marmoratus-Weibchen auf frisch geschliipften Larven.

Ergebnisse

Grofle und Gewichte adulter Tiere

Im Comoé-Park lebt, nach den diagnostischen Merkmalen bei Laurent (1972), H.
marmoratus sudanensis (Steindachner, 1863). Weibchen (x = 3,95 cm 0,2, N = 13)
waren stets grofer und schwerer (X = 8,5 g 1,7, N = 13) als die Ménnchen (X =
2,73 cm 0,22, N = 18; x = 2,8 g £0,88, N = 13) (Tab. 1). Weibchen mit ablagerei-
fen Eiern (X = 9,2 g £1,4, N = 10) sind deutlich schwerer als solche ohne reife Ova-
rien (X = 6 g =0,26, N = 3).

Nahrungsgrundlage

1993 haben wir 6 Ménnchen und 4 Weibchen seziert und auf Magen- und Darm-
inhalte untersucht. Die Verdauungstrakte dreier Mannchen (Nr. 2, 15, 17) und aller
Weibchen waren leer. Letztere fingen wir bei der Anwanderung an einen Tiimpel,
bzw. in ihren Bruthohlen. Im Magen von Nr. 6 fanden wir eine 3,5 mm lange Ameise.
Der Magen von Nr. 7 enthielt drei 7 mm lange Termitensoldaten und zwei 5,5 mm
lange Termitenarbeiter. Der Magen von Nr. 12 war so weit gedehnt, daB er fast das
gesamte Peritoneum ausfiillte. Er enthielt 13 Soldaten und 113 Arbeiter der Termite
Odontotermes pauperans (Durchschnittsgrofie 4 mm).

Bei einem Fiitterungsexperiment beobachteten wir, wie H. marmoratus mit seiner
verhérteten Schnauzenregion Termitenginge freilegte. Die durch die Stérung alar-
mierten Termiten wurden durch regelméBiges Ausfahren der langen, schmalen Zunge
aufgenommen. Die Schnauze wurde dabei tief in die Géinge gepreft.

Lebensraum und Aktivitit

Tiere fanden wir oberirdisch vorwiegend nachts meist kurz vor, wahrend und nach
Niederschldgen, vereinzelt aber auch in den Perioden zwischen den Regenfillen, auf
dem Savannen- oder Galeriewaldboden. Im Terrarium gehaltene Tiere verlieSen nur
nach Beregnung das Erdreich. An einem regenlosen Tag fanden wir ein Minnchen
(Nr. 6) tagaktiv in der Laubstreu des Galeriewaldes.
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Tabelle 1:Kérperldngen (KL) und Gewichte von 31 adulten Hemisus marmoratus sudanen-
sis aus dem Comoé-Park. Bei Weibchen ist angegeben, ob diese weitentwickelte Eier besafien.

Nr. Geschlecht KL (mm) Gewicht (g) Eier

1 o 2.29 1.3

2 o 2.52 —

3 o 2.55 1.9

4 o 2.56 2.9

5 o 2.56 2.8

6 o 2.60 2.1

7 o4 2.64 —

8 o 2.66 2.5

9 o 2.66 3.0
10 o 2.68 2.5
11 o 2.70 3.0
12 o 2.85 —
13 o 2.89 3.0
14 o 2.90 3.5
15 o 2.90 —
16 o 3.00 3.0
17 o 3.10 —
18 o 3.14 5.0
19 Q 3.69 7.8 +
20 Q 3.71 5.8 —
21 Q 3.72 7.7 +
22 Q 3.79 5.9 —
23 Q 3.86 9.0 +
24 Q 3.89 10.5 +
25 Q 3.90 6.3 —
26 Q 3.95 9.2 +
27 Q 4.00 8.8 +
28 Q 4.12 9.0 +
29 Q 4.14 10.5 +
30 Q 4.20 12.0 +
31 Q 4.34 7.6 +

An einer Sandentnahmestelle in der Savanne gruben wir 5 Méannchen in bis zu
einem Meter Tiefe aus. Da dies meist in der ausgehenden Trockenzeit (Anfang April)
geschah, glauben wir, da die Tiere hier aestivierten. Viele andere Tiere entdeckten
wir in der Regenzeit im Galeriewald unter umgefallenen Baumen maximal 4 Zenti-
meter unter der Erdoberfliche (Abb. 2, Tab. 4).

Die zwischen dem 2. 4.—30. 5. 1993 gemachten Fallenfinge sowie Einzelbeobach-
tungen spiterer Zeitpunkte zeigen, daf beide Geschlechter wihrend der gesamten
Regenzeit verstarkt nach Regenfillen wandern. Bestétigt wird dies auch durch das
kontinuierliche Auftreten von frithen Quappenstadien bis in den August hinein.

Rufaktivitat: Mehrfach horten wir nach Regenfillen und kiinstlichem Beregnen
bei den in Gefangenschaft gehaltenen Tieren den leisen, grillendhnlichen Paarungs-
ruf (Schiotz 1964, Wager 1965, Passmore & Carruthers 1979). Dabei riefen die Minn-
chen sowohl oberirdisch als auch aus ihren unterirdischen Verstecken.
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Abb. 2: Lichtung im Iringou-Galeriewald. Hier fanden wir die meisten Nester des Schaufel-
nasenfrosches.

Tabelle 2: Eimengen, -groflen und Ovariengewichte sezierter Hemisus marmoratus-Weib-
chen. Die Eier von Weibchen 26 und 27 waren ablagereif, die von 31 nur wenig entwickelt.

N Eizahlen/Ovar Ovariengewicht Eidurchmesser
L links rechts (g) (mm)

26 0 222 1.518 2.4

27 63 106 — 2.5

31 150 140 0.102 0.3—0.4

Gelege, Ablageorte und Ablagezeitpunkte

Wir fanden in elf ca. 5 cm grofen Brutkammern (Tab. 3) zwischen 88 und 242 Eier
oder Larven. Die Eier aller Gelege waren zu einem rundlichen Gebilde von 3—4 cm
Durchmesser verklebt. Die Durchmesser der unpigmentierten Eier schwankten zwi-
schen 4,9—7,3 mm (Tab. 3). Die Eizahlen sezierter Weibchen (Tab. 2) lagen etwas
liber den in den Nestern gezdhlten. Dabei konnten beide Uteri nahezu gleichviel oder
unterschiedlich viele ablagereifen Eier enthalten. In einem Fall enthielt nur ein Ute-
rus Eier (Nr. 26). Die Eier in den Nestern 1, 8 und 12 waren von nicht entwickelten
Eiern umgeben. Die eingetrocknete Eigallerte bildete eine pergamentartige Hiille. Bei
Nest Nr. 6 war die Hiille von schaumartiger Konsistenz.
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Tabelle 3: Ei- (E) und Larvenzahlen (L) sowie Durchmesser aufgequollener Eier von Hermi-
Sus marmoratus.

Nest-Nr. Eianzahl/Larvenzahl Eidurchmesser (mm)

242 (L) 4.96—5.03
144 (L)
150 (L)
200 (L)
88 (L)
ca. 200 (E) 5.5—7.3
ca. 200 (E)
ca. 200 (E)
ca. 200 (E)
141 (L)
230 (E)
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Tabelle 4: Neststandorte von Hemisus marmoratus im Comoé-Park unter Angabe der
Bodenbeschaffenheit, der Nesttiefe, der Entfernung zum Wasser, der Vegetationsdichte am
Nestplatz und des Lebensraumes. Die Nester 1 und 12 wurden in Gefangenschaft angelegt.
Sav. = Savanne, W. = Wald, Wann. = Wanne, Li. = Waldlichtung, — = keine Vegetation,
+ = wenig Veg., ++ = maibBig dichte Veg., + + + = Nestumgebung dicht bewachsen.

Nest Nr. Sl‘:;lrtlfrrn Boden chlrelf;: %,I:ste ;rn 1(1;15 Vegetation SaVéW'/
1 — Lehm 3—4 0,2 — Wann.
2 + Lehm — 100 — W.
3 + Lehm — 100 + + Li.
4 + Lehm — 100 + W.
5 + Lehm — 100 + W.
6 + Lehm — 3 — W.
7 + Lehm 3 1,5 + W.
8 + Lehm — 100 + Li.
9 + Lehm — 50 + + + Li.

10 + Lehm — 50 + + Li.

11 — Sand 30 5 — Sav.

12 — Lehm 3—4 0,2 — Wann.

Die 10 natiirlichen Brutkammern (Tab. 4) fanden wir alle in 1,5 bis 100 m Entfer-
nung vom nichsten Gewisser. Nur eine davon (Nr. 11) fanden wir bereits Ende Fe-
bruar, die meisten Kammern wurden Mitte/Ende Juni am Rand einer Lichtung im
Galeriewald gefunden (Abb. 2). Die Nester 2—10 lagen relativ kiihl. Sie wiesen bei
einer exemplarischen Messung gegeniiber der Lufttemperatur von 27,1° C eine Tem-
peratur von 25,8° C auf. Die Luftfeuchte in den Nestern betrug nahezu 100 %.

Die Kammern befanden sich direkt unter aufliegenden Baumstammen oder wenige
Zentimeter darunter. Lediglich Nest 11 fanden wir 30 cm unter der Erdoberfliche.
Im Gegensatz zu 2—10 war es in der Savanne im Sand angelegt. In sémtlichen Brut-
kammern saBen Weibchen auf den Eiern oder Larven. Médnnchen konnten wir in den
Kammern nicht beobachten, nur eines fanden wir 5 cm unter Nest 9 in einer eigenen
Kammer sitzend.
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Abb. 3: A: frisch geschliipfte Hemisus marmoratus-Larve. B: Quappe ca. 2 Wochen nach Ver-
lassen der Brutkammer. Die Malistriche entsprechen jeweils 5 mm.

Entwicklung im Nest
Da uns in keinem Fall der Zeitpunkt der Befruchtung bekannt war, konnen wir keine
genauen Angaben iiber die Dauer der Embryonalentwicklung bis zum Schlupf ma-
chen. Zwischen dem Fund der Eier und dem Schlupf der Larven vergingen 3 bis 6
Tage (Tab. 6). Die komplette Embryonalentwicklung diirfte etwas ldnger dauern.
Schliipfende Kaulquappen waren durchschnittlich 11,1 (£0,4) mm lang (Tab. 7).
Im Gegensatz zu ilteren, freischwimmenden, etwas gedrungen wirkenden Larven
sind die Nest-Stadien von sehr schlanker Gestalt (Abb.3). Frisch geschliipfte Tiere
hatten bereits keine Auflenkiemen mehr (s. a. Bles 1907, Wager 1986). Ein Mundfeld
war zu diesem Zeitpunkt noch nicht ausgebildet. Die von Wager (1986) beschriebene
intensiv duchblutete Ventralflidche, der er respiratorische Eigenschaften zuschreibt,
konnten wir nie beobachten. Die Hornkiefer differenzierten sich wenige Tage nach
dem Schlupf. Waren zusitzlich bereits einige Zahnchenreihen vorhanden, konnten
die Quappen Nahrung aufnehmen. Die den Nestern vorzeitig entnommenen Tiere
(Nester 1 u. 8) konnten sofort im Wasser iiberleben. Bis zur Ausbildung des Mundfel-
des ernédhrten sie sich von ihren Dotterreserven. Im Nest verbliebene Quappen ent-
wickelten sich langsamer als ihre zu Vergleichszwecken separat aufgezogenen Ge-
schwister. So hatten Nesttiere nach 7 Tagen folgende Mundfeldformel:

1
1

+ -

1
1

N+
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Die im Aquarium aufgezogenen Geschwister besaflen zu diesem Zeitpunkt bereits
das vollstindige Mundfeld:
4 :L 4
4

Die ldngsten von uns beobachteten Zeiten vom Schlupf bis zum Verlassen des
Nestes betrugen 18, 19 und 66 Tage (Tab. 5). Die Kaulquappen waren in den beiden
ersten Fillen noch wohlgenihrt. In Nest 6 ertranken sie wiahrend eines schweren Re-
genfalls. In Nest 9 waren nach den 66 Tagen nur noch 10 tote Larven im Nest. Finf
abgezehrt wirkende Kaulquappen fanden wir im Wasser.

Tabelle 5: Aufenthaltsdauer der Hermisus-Larven im Nest von der ersten Beobachtung bis
zum Verlassen des Nestes oder dem Tod der Larven (siehe auch Text). Zur Anzahl der Larven
und Eier siche Tab. 3.

. Larven Nest Dauer

Nest-Nr. 1. Beob. Larv. Eier verendet verlassen (Tagen)
1 8. 5. 1992 — + — 27. 5. 1992 19
2 24. 6. 1992 + — 25. 6. 1992 — —
3 24. 6. 1992 + — 25. 6. 1992 — —
4 24. 6. 1992 + — 2.7.1992 — —
5 25. 6. 1992 + — 3. 7. 1992 — —
6 25. 6. 1992 — + 16. 7. 1992 — 21
8 7.5.1993 — + 18. 5. 1993 — 11
9 16. 6. 1993 — + — 20. 8. 1993 66
10 16. 6. 1993 + — 19. 6. 1993 — 3
12 22. 4. 1993 — + 27. 4. 1993 — —

Miitterliches Verhalten wiahrend der Brutpflege und Larvenabwanderung

1992 konnten wir beobachten, wie ein Weibchen (Nest 1) aktiv versuchte, einen Tee-
16ffel abzudriangen, mit dem wir die Quappen erreichen wollten. Es blies sich auf und
verschloB Spalten zwischen sich und der Kammerwand. Die Larven wurden so voll-
standig abgedeckt. Wir konnten diese Reaktion mehrfach hintereinander provozieren
und mit Videoaufnahmen dokumentieren. Nach dem Offnen der Nester verschwan-
den an Flanken und Riicken des Weibchens haftende Quappen (Abb. 4, siehe auch
Bles 1907, Bourquin 1985) immer schnell unter der sich aufblasenden Mutter. Das
Weibchen aus Nest Nr. 9 zeigte diese Verhaltensweisen am Ende seiner ,,Brutphase”
nicht mehr.

Die MeBergebnisse separat ohne Fiitterung aufgezogener bzw. bei der Mutter be-
lassener Larven sind in Tab. 7 und Abb. 5 dargestellt. Dabei zeigte sich, da} die in
der Kammer verbliebenen Tiere im Wachstum hinter ihren Geschwistern zuriickblie-
ben. Die unterschiedliche Wachstumsgeschwindigkeit konnte auch anhand des ver-
schieden starken Dotterverbrauches festgestellt werden. Im Nest 8 hatten die Quap-
pen auch 5 Tage nach dem Schlupf noch ihren Dottersack, wahrend ihre Geschwister
im Aquarium diesen bereits vollstindig aufgebraucht hatten. Larven, deren Miitter
entnommen wurden oder nach der Stérung das Nest verlieflen, vertrockneten ent-
weder (Nest 2 und 5) oder wurden von Ameisen gefressen (Nest 3 und 4).
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Abb. 5: Wachstum der aus Nest 1 entnommenen bzw. bei der Mutter belassenen Quappen.
KL = Korperlinge, GL = Gesamtlange, siche auch Text.

Als die Larven in Nest 1 ihre Brutkammer verlieBen, fanden wir eine Offnung zur
Oberfliche, an die sich eine zum Gewisser fithrende Rutsche anschlof3. Im Wasserteil
schwammen nur etwa ¥ der Larven (180). Die iibrigen Tiere (62) waren alle sehr agil,
schafften es aber auch nach kiinstlichem Uberfluten der Kammer nicht, diese zu ver-
lassen. Auffallend war, daB die in der Kammer verbliebenen Quappen fast aus-
nahmslos kleiner (13,4—17,2 cm, X = 15,2 1,1, N = 10) waren als die, die das
Wasser erreichten (16,7—18,1 cm, X = 17,5 £0,6, N = 10).

Larvalhabitate und Entwicklung im Gewésser
Larven erschienen sofort nach den ersten stirkeren Regenfillen, wenn die Tiimpel
erstmalig Wasser fiihrten. Die Laichzeit beschriankte sich nicht auf den Beginn der
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Tabelle 6: Mindestdauer bis zum Schlupf der Hemisus marmoratus-Larven, * = rufende
Mainnchen horten wir hier in den Wannen erstmalig am 5. 5. nach dem kiinstlichen Beregnen
der Wanne.

Nest-Nr. Gefunden Geschliipft Dauer (Tage)
1 8. 5.1992 8. 5. 1992 3)*

6 25. 6. 1992 28. 6. 1992 3

8 7. 5.1993 13. 5. 1993 6

9 16. 6. 1993 22. 6. 1993 6

Lingenzunahme von Hemisus marmoratus-Quappen im
Afrixalustiimpel (N=56)

Langenzunahme in mm
N,

1 23 456 7 8 9101112131415 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28

Tage nach dem ersten Auftreten im Timpel

Abb. 6: Lingenzunahme von Hemisus-Quappen im Afrixalustiimpel vom 23. 4.—20. 5. 1992.
Der letzte Wert entspricht der grofiten von uns vermessenen Larve. Zu diesem Zeitpunkt meta-
morphosierten sich die letzten Tiere.

Regenzeit. So fanden wir z. B. 1992 ganz junge Larven am 23. 4., 13. 5., 19. 5., 28.
5., 29. 5., 30. 5., 21. 6., 25. 6., 4. 8. und 24. 8.

Die Kaulquappen des Schaufelnasenfrosches konnten wir in allen Stillgewéssern
von einem bis mehreren hundert m2 Oberflache von der offenen Savanne bis in den
dichten Galeriewald finden. Selbst in nur periodisch wasserfithrenden Bachldufen
fanden wir hidufig Hemisus-Larven. Von Bedeutung waren Larvenfunde in zwei
kiinstlich angelegten Beton- und Folientiimpeln sowie in einem flachen Tiimpel mit
felsigem Untergrund.

Nach Bles (1907) zeigen Hemisus-Larven, bis auf eine anféngliche terrestrische
Phase, eine fiir Kaulquappen normale Entwicklung (Kategorie 11.D 12 oder I1.D 14
nach Duellman & Trueb 1986), d. h. sie verbringen ihr Leben bis zur Metamorphose
fressend in einem Gewdésser.

Abb. 6 zeigt die Lingenzunahme von regelmifig aus einem unserer Untersu-
chungsgewisser entnommenen Hemisus-Larven. Als der Tiimpel 1992 das erste Mal
im Jahr Wasser fiihrte, waren bereits einen Tag spiter die ersten Larven zu finden.
Bei einer Gesamtldnge (GL) von 16 mm entfielen 6,2 mm auf den Korper (KL). In
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den ersten 8—10 Tagen war die Lingenzunahme am groften. Hinterbeine entwickel-
ten sich ab einer GL von 42—45 mm. Die Metamorphose setzte bei etwa 16 mm KL
und 46 mm GL ein. Die groBte von uns vermessene Larve hat bei einer GL von 56
mm eine KL von 20 mm. Unsere ersten Jungfrosche beobachteten wir 3 bis 4 Wochen
nach dem Auftauchen von Larven. Die metamorphosierten Jungfrosche maf3en
zwischen 12 und 19 mm.

Auffallend ist das farbliche Anpassungsvermdgen der Kaulquappen. Wahrend sie
in vegetationsreichen klaren Tiimpeln fast schwarz sind, findet man in lehmig trilbem
Wasser nahezu weifle Larven, die sich aber innerhalb kiirzester Zeit (<1 min) dunkel
verfarben konnen.

Diskussion

Biometrische Daten

Die Korperlangen unserer Tiere stimmen weitgehend mit den Werten von Stewart
(1967), Laurent (1972), Obst et al. (1984), Poynton & Broadley (1985) und Wager
(1986) iiberein. Die von Perret (1966) und Barbault (1974a, b) gemeldeten grofieren
Tiere diirften nach den geographischen Angaben von Frost (1985) und den Grofien-
angaben von Laurent (1972) und Zug (1987) zu H. guineensis gehoren.

Nahrung

Aus Sektionsbefunden und Verhaltensbeobachtungen schlieBen wir, daf3 es sich bei
H. marmoratus um einen Nahrungsspezialisten handelt. Wie wir fand auch Barbault
(1974 a) ausschlieBlich Ameisen und Termiten im Verdauungstrakt sezierter H. mar-
moratus. Wager (1986) und Lambiris (1989) geben allgemein unterirdisch lebende In-
sekten als Nahrung an. Necas (miindl. Mitt.) fand in Athiopien bei 20 untersuchten
H. marmoratus nur Ameisen im Verdauungstrakt. Von gefressenen Wiirmern berich-
ten Walker (1968) und Wager (1986). Walker bezieht sich dabei jedoch auf Gefangen-
schaftsbeobachtungen.

Lebensraum

Nach unseren Fundorten ist H. marmoratus eine vorwiegend in der Savanne lebende
Art, die aber auch in den angrenzenden Wéldern nachgewiesen werden konnte. Ahn-
liches beschreiben Schiotz (1963), Lamotte (1966, 1976), Walker (1968), Loveridge
(1976), Lanza (1978), Lamotte (1983), Wager (1986) und Hughes (1988). Dabei soll
der Schaufelnasenfrosch feuchte Béden bevorzugen (Walker 1968, Van Dijk 1982,
Poynton & Broadley 1985). Die hiufig unterirdischen Fundstellen deuten auf eine
versteckte Lebensweise hin. Ob die Tiere auch subterran aktiv sind (z. B. Wager 1986,
Lamotte 1983, Duellman & Trueb 1986), ist unserer Meinung nach wahrscheinlich,
aber nicht geklart.

Eizahlen und Entwicklung

Da die Eizahlen sezierter Weibchen iiber den in den Nestern gezdhiten Ei- und
Larvenzahlen liegen, nehmen wir an, daf zumindest manchmal nur die Eier aus
einem Uterus abgelegt werden. Hierfiir spricht auch die Beobachtung an Nr. 14, bei
der wir nur in einem Uterus Eier fanden. Das Splitten der Gesamteizahl auf mehrere
Laichaktionen konnte insbesondere im Zusammenhang mit der potentiellen Aus-
trocknungsgefahr von Savannengewéssern zur Risikostreuung beitragen. Mehrfaches
Laichen setzt dabei das Risiko des Verlustes des gesamten Nachwuchses herab. Je
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Tabelle 7: Vergleich der Larvalentwicklung von Hemisus marmoratus im Nest und im
Aquarium (ohne Fiitterung). Oben = Nest 1, unten
= Gesamtlinge, KL = Rumpflinge, Lingen in mm, Gewicht in g, wenn nicht anders ver-
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merkt, ist N = 3; siehe auch Abb. 5.

= Nest 8, T

= Tage nach Schlupf, GL

Nest Aquarium
T GL KL GL KL
0 x=11.1 0.4 Xx=4.2 0.2 x=11.1 £0.4 X=4.2 +0.2
(10.8—11.6) (3.9—4.4) (10.8—11.6) (3.9—4.4)
1 x=10.8 £0.2 X=4.4 +0.1 —_ —
(10.6—11.1) 4.2—4.5)
3 x=14.2 +0.3 X=4.5 +0.2 x=14.2 0.7 x=4.7 +0.1
(13.3—14.6) 4.2—4.8) (13.4—15) 4.6—4.7)
7 x=16.8 £0.7 X=5.6 +£04 x=18 0.6 X=59 +0.2
(16.1—17.8) (5.2—6) (17.4—18.8) (5.6—6.1)
10 x=18 +0.4 X=5.5 £0.2 x=19.4 +0.2 X=6.7 +0
(17.7—18.6) (5.3—5.8) (19.2—19.8) 6.7)
14 x=16.8 +1.4 x=5.1 £0.2 x=18.9 *+0.3 X=6.7 £0.2
(15.1—18) (5—5.4) (18.6—19.2) (6.5—6.8)
19 x=164 *+1.4. N=20 X=5.2 +0.5. N=20 x=18.4 +04 X=5.9 +0.2
(13.4—18.1) 4.1-5.9) (18—18.7) (6.5—6.8)
Nest Aquarium
T GL Gewicht GL Gewicht
0 X=11.44 +0.6. N=5 0.016. N=1 — —
(10.3—12.2)
3 x=14.2 +0.3. N=5 x=0.016 +0.002. N=5 x=14.5 +0.7 x=0.07 £0.03
(13.8—14.5) (0.014—0.018) (13.8—15.1) (0.06—0.07)
5 X=16.6 +0.5. N=5 X=0.023 +0. N=5 x=17.7 £1.3. N=6 x=0.05 £0.01. N=6
(16—17.1) (0.02) (16.5—20.3) (0.04—0.07)

spéter ein zweites Mal gelaicht wird, desto groBer diirfte jedoch das Priadationsrisiko
sein. Dieses konnte aber generell durch die Verlagerung junger Stadien auf terrestri-
sche Brutkammern und deren Bewachung durch die Weibchen herabgesetzt sein. Die
Gefahr, dafl mit Ende der Regenzeit die Metamorphose nicht erreicht werden kann,
wird so allerdings nicht gemindert.

Wager (1986) beobachtete dhnliche Eizahlen wie wir. Auch er berichtet von Eiern
ohne Entwicklung, die das Gelege als Hiille bis zum Schlupf der Quappen umgeben.
Diese verringern vermutlich die Austrocknungsgefahr (vgl. auch Stewart 1967). Bud-
gett (in Bles 1907) glaubte, daB3 die duBeren Eier ein Nest bilden, in dessen Zentrum
sich die geschliipften Larven befinden. Dieses Nest soll vom Muttertier mit Blasen-
wasser gefiillt werden. Nach unseren Beobachtungen trifft dies nicht zu. Nach dem
Schlupf versammeln sich die Quappen um und auf der Mutter.

Die von uns beobachtete Mindestzeit bis zum Schlupf der Larven aus dem Ei liegt
mit 3—6 Tagen im Rahmen der Literaturangaben (4 Tage Bles 1907, 8—10 Tage
Wager 1986, 10—12 Tage Passmore & Carruthers 1979). Da wir den genauen Ablaich-
termin in keinem der Fille kennen, vergehen vermutlich mehr als 3—6 Tage von der
Ablage bis zum Schlupf der Quappen.

Frisch geschliipfte Larven waren bei uns geringfiigig groBer als von Stewart (1967)
vermessene.
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Die maximale Verweildauer der Quappen im Nest wird mit 10 (Duellman & Trueb
1986) und 17 Tagen (Wager 1986) angegeben. Die Tiere wirkten dann zwar abgezehrt,
erholten sich jedoch. In den von uns beobachteten Fillen waren die Larven nach 18
bzw. 19 Tagen noch wohlgenihrt. Selbst nach 66 Tagen fanden sich noch lebende
Kaulquappen im Nest.

Die weitere Entwicklung entspricht der von Bles (1907) und Wager (1986) geschil-
derten.

Mit Metamorphosegroflien von 12—19 mm und Entwicklungszeiten von 3 bis 4
Wochen gingen die jungen Hemisus des Comoé-Parks wesentlich kleiner und frither
an Land als in Ostafrika, wo Stewart (1967) nach 6 Wochen umgewandelte Tiere
fand. Loveridge (1942) mal} in Ostafrika 22—23 mm.

Farbwechselvermdgen

Das Farbwechselvermogen der Quappen betrachten wir als Anpassung an die sich
schnell dndernden Sichtverhéltnisse in den ephemeren Tiimpeln. Durch Regen oder
suhlende GrofB3sduger konnen klare Gewisser innerhalb von Minuten triib werden.
Die hiufig Luftsauerstoff aufnehmenden Quappen sind dunkel gefarbt in klarem
und weif3 in triitbem Wasser vermutlich besser vor den vielen Ridubern (z. B. Wasserin-
sekten, Jagdspinnen, Fischen, Schildkroten, Reihern, Eisvogeln usw.) geschiitzt.

Mechanismen zur Uberwindung der Strecke Nest—Gewisser

Nach unseren Ergebnissen scheint die Methode, mit der die Quappen das Nest verlas-
sen und ins Gewisser gelangen, wesentlich flexibler zu sein, als in der Literatur ange-
geben. Wager (1929, 1986) beschreibt unterirdische Brutkammern (Abb. 1), in denen
die Larven des Frosches auBBerhalb des Wassers schliipfen und dann durch einen vom
Muttertier ins Nachbargewisser gegrabenen Gang ihr Entwicklungsgewésser errei-
chen sollen. Bereits 1900 beobachtete Budgett (in Bles 1907) Quappen auf dem
Riicken eines im Nest sitzenden Hemisus-Weibchens (Abb. 4). Er vermutet deshalb,
dal3 die Quappen getragen wiirden. Seine Beobachtungen blieben aber genauso
unberiicksichtigt wie Arbeiten von Van Dijk (1985) und Bourquin (1985). Van Dijk
weist darauf hin, dal Wager (1929) das Graben eines Tunnels zuerst nur als Scenario
und erst in spéteren Arbeiten als Tatsache beschrieben hat. Auf den Tunnelbau
schlofl Wager aufgrund weiterer Gange, die er in der Ndhe von Brutkammern frei-
legte. Solche Ginge beobachteten wir nie. Van Dijk (1985) hilt Tunnelbau an seinen
Fundorten fiir wenig wahrscheinlich. Er beschreibt flach auslaufende Ufer der
Savannentiimpel. Soll die Brutkammer iiber dem Wasser liegen, wéiren grundsétzlich
lange Ginge nétig. Dies trifft auch auf die meisten Gewisser des Comoé-Parks zu.
Die ,Tunnelstrategie” scheint nur bei steil zum Timpel abfallenden Ufern sinnvoll
zu sein. Bourquin (1985) beobachtete Quappen und Eier auf dem Riicken eines Weib-
chens.

Das Tragen von Quappen ist ein bei Froschlurchen weitverbreitetes Phinomen
(Wells 1977, Duellman & Trueb 1986). Besondere morphologische Anpassungen der
Quappen zum Festhalten sind dabei nicht notwendig (Inger & Varis 1986). Amiet
(1991) halt diese ,,ethologische Nische” bei afrikanischen Anuren fiir unbesetzt.

Folgende Beobachtungen stiitzen unsere Annahme, daf3 die Weibchen von H. mar-
moratus in der Lage sind, ihre Quappen zum Gewésser zu tragen:
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— Die von uns gefundenen Brutkammern waren bis zu 100 Meter vom nichsten
Gewisser entfernt, wihrend Wager (1986) die Nester in unmittelbarer Gewasser-
nihe fand.

— Wie Budgett (Bles 1907) und Bourquin (1985) beobachteten auch wir in den
Nestern haufig, dafl Quappen auf dem Riicken oder den Flanken ihrer Mutter
festgesaugt waren (Abb. 4). Demnach scheinen sie in der Lage zu sein, sich an den
Flanken des Weibchens festzuhalten.

— Wir konnten sowohl in kiinstlich angelegten Kleinstgewidssern aus Beton und
Plastikfolie als auch in natiirlichen Felsentiimpeln H. marmoratus-Quappen
nachweisen. Ein Tunnelbau ist hierbei ausgeschlossen. Bei den kiinstlichen
Gewidssern ist zudem durch einen iiberstehenden Rand ein passives Einschwem-
men der Larven nach starken Regenfillen nicht moglich.

Der von Wager (1986) postulierte Tunnelbau konnte von uns nicht bestitigt wer-
den. Wir fanden jedoch bei Nest 1 eine oberfliachliche ,,Rutsche”, die vom Weibchen
angelegt wurde und iiber die sich die Quappen schlingelnd ins Gewisser bewegen.
Ahnliches filmte Alan Root in Ostafrika (s, Das Lied der Frosche”, ORF und WDR).
Als weitere Moglichkeiten kdmen in Betracht, daf3 die Larven auch oberflichlich ein-
geschwemmt oder Nester am Grund zukiinftiger Gewisser angelegt werden. Letzteres
wurde von Lee (1967) fiir die australischen Heleioporus-Arten beschrieben. Fiir ein
derartiges Verhalten haben wir aber bisher keine Hinweise. Vermutlich verfolgen die
Schaufelnasenfrosche je nach Habitatparametern, wie Uferbeschaffenheit und Was-
serstand, verschiedene Strategien.

In Nest 1 erreichten nach Aufbrechen der Brutkammer durch das Weibchen nur
% der Tiere den Wasserteil. Die im Nest verbliebenen Larven waren kleiner als ihre
Geschwister. Ein Ausschwemmen der Larven durch kiinstliches Uberfluten gelang
nicht, obwohl sie dulerst agil waren. Evtl. erreichen unter ungiinstigen Bedingungen
nur die kréftigsten Tiere eines Geleges das freie Wasser.

Funktionen des Weibchens bei der Brutpflege

Neben der von Wager (1986) postulierten Grabtitigkeit des Weibchens, die den
Quappen den Zugang zum Timpel ermdglichen soll (Stewart 1967, Duellman &
Trueb 1986, Amiet 1991), nehmen Duellman & Trueb (1986) und Budgett (Bless 1907)
auch eine mogliche Wasserversorgung der Eier durch die Mutter an. Stewart (1967)
schreibt dies den Eihiillen zu, begriindet ihre Vermutung aber nicht niher.

Dal} das Muttertier zum Schutz gegen Pridatoren beitragen kénnte, wird von
Amiet (1991) bestritten. Aus unseren Beobachtungen folgern wir, daf3 das Muttertier
neben dem Transport der Quappen ins Gewisser auch zur Wasserversorgung der Lar-
ven und Eier sowie zur Abwehr von Feinden wichtig ist. Die Weibchen versuchten
aktiv, ihre Quappen gegen Eindringlinge abzuschirmen. Die Larven von Gelegen
ohne Muttertier wurden entweder in kiirzester Zeit von Ameisen gefressen oder ver-
trockneten. Zur Wasserversorgung der Larven reicht allerdings auch ein feuchtes
Schaumstoffstiick (Nest 8) aus. Inwieweit vom Weibchen zusitzlich bakterizide und
fungizide Stoffe zum Schutz der Eier und Larven abgegeben werden, konnten wir
nicht tberpriifen.

Die von Budgett (Bles 1907) beschriebene intensiv durchblutete Ventralflache der
,briitenden” Weibchen beobachteten wir nicht.
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Wir fanden bereits nach dem ersten stirkeren Regenfall, bei dem die Savannen-
tiimpel gefiillt wurden, groBere H. marmoratus-Quappen im Gewésser. Diese Strate-
gie bringt den Larven im Wachstums-Wettlauf mit aquatischen Pradatoren und ande-
ren Anurenlarven wesentliche Vorteile. Ahnliches berichtet Aichinger (1991) von ver-
schiedenen Pfeilgiftfroschen, die ihre groBen Quappen mit dem ersten Regen ins
Gewisser tragen. Den gleichen Effekt erreichen die australischen Heleioporus-Arten
(Lee 1967), die mit beginnender Regenzeit im zukiinftigen Gewéssergrund unter-
irdische, offene Brutkammern anlegen, in denen sie ihre Schaumnester deponieren.
Mit dem Fiillen der Tiimpel gelangen auch die Quappen ins Wasser.

Da die Quappen bereits kurz nach dem Schlupf im Tiimpel tiberleben konnen,
glauben wir, dal3 die im Nest verbrachte Zeit weniger vom Entwicklungszustand der
Quappen als von dufleren Faktoren, wie z. B. Regenfillen, bestimmt wird. Das lang-
samere Aufbrauchen des Dottervorrates im Nest kann als Anpassung an die teilweise
langen Verweildauern bei anhaltenden Trockenperioden betrachtet werden. Da die
Verweildauer nicht festgelegt ist, sind flexible Reaktionen der Frosche auf die
unkalkulierbaren Niederschldge in der Savanne mdoglich. Die bereits oben angespro-
chenen Heleioporus-Arten konnen ihre Entwicklung im Nest bei Wassermangel eben-
falls verzogern. Sie bleiben etwa 2—3 Wochen im Trockenen, ehe die Kammern tiber-
flutet werden (Lee 1967).
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frithere Fassung des Manuskripts Korrektur las. Wichtige Anregungen gaben uns aullerdem
Dr. D. Mahsberg (Wiirzburg) und Dr. A. Martens (Braunschweig). Frau J. Korb (Wiirzburg)
iibernahm die Bestimmung der Termiten. Herrn P. Necas (Brno, Tschechien) danken wir fiir
seine Beobachtungen zur Nahrung athiopischer Schaufelnasenfrésche. Ohne P. K. Yao, K.
Kouadio und J. Seydou (Comoé-Nationalpark) wire das Leben und Arbeiten im Camp
wesentlich weniger angenehm gewesen. Diese Arbeit wurde mit Mitteln der Volkswagen-Stif-
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Zusammenfassung

Die Nester von H. marmoratus werden teilweise schon vor der eigentlichen Regenzeit angelegt.
Die Hemisus-Larven konnen so als erste Kaulquappen im Gewdsser erscheinen. Sie haben
damit sowohl anderen Kaulquappen als auch Pridatoren gegeniiber einen Wachstumsvorteil.
Die Verweildauer der Larven in den Nestern ist sehr variabel und kann in Ausnahmesituatio-
nen iiber 60 Tage betragen. H. marmoratus kann so direkt auf die unkalkulierbaren Regenfille
reagieren. Unsere Beobachtungen sprechen dafiir, daf die Larven nicht nur, wie in der Litera-
tur beschrieben, iiber unterirdische Tunnel die Gewisser erreichen, sondern daf3 Quappen
sowohl vom Muttertier getragen werden als auch iiber eine oberflichliche Rutsche das Wasser
erreichen konnen. Wir vermuten, daB} bei stirkeren Regenfillen Larven moglicherweise aus
den Nestern geschwemmt und oberflichlich in die Gewisser gespiilt werden. Auch das An-
legen von Brutkammern am Grund zukiinftiger Tiimpel halten wir fiir moglich. Mit der Verle-
gung der Embryonal- und frithen Larvalentwicklung in terrestrische Brutkammern kénnte H.
marmoratus auch bei fortgeschrittener Regenzeit das Pridationsrisiko junger Stadien herab-
setzen. Die Entwicklungsstrategie von H. marmoratus kann als spezifische Anpassung an die
saisonalen Klimaverhiltnisse seines tropischen Lebensraumes betrachtet werden. H. marmora-
tus zeichnet sich damit durch eine Problemldsung aus, die innerhalb der artenreichen Anuren-
gemeinschaft seines Savannenhabitats einzigartig ist.
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