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Fortpflanzungsbiologie von Rhinoderma darwinii
(Anura: Rhinodermatidae) und die stammesgeschichtliche und
funktionelle Verkettung der einzelnen Verhaltensabliufe
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Abstract. The reproductive biology of Darwin’s frog, Rhinoderma darwinii, is described establishing an inventory of beha-
viour which is complemented by drawings. Hypotheses on co-adaptation of the courtship and its modifications
functionally nessessary to fit in with the special way of parental care, are discussed. A hypothesis is presented why oral
brood care, other than in teleosts, is so rare among anurans. It is attributed to the problem of oxygen supply.
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1. EINLEITUNG

Der Nasenfrosch Rhinoderma darwinii wurde von
DUMERIL & BIBRON (1841) beschrieben, und zwar auf
der Basis von Material, das DARWIN von seiner Welt-
umseglung auf der Beagle mitbrachte. GUICHENOT
(1848) bearbeitete in dem Werk des franco-chileni-
schen Gelehrten Gay, der ,Historia Fisica y Politica
de Chile*, die Frosche und hielt die Exemplare von
Rhinoderma, die Junge in sich trugen, verstindlicher-
weise flir 2%?. JIMENEZ DE LA Espapa (1872) (s.a.
WELTNER 1896, WIEDERSHEIM 1900) erkannte aber
beim Sezieren der Frosche, dass es sich um &'¢* han-
delt, die ihre Nachzucht im Kehlsack tragen. Zu die-
ser Erkenntnis kam er anhand von zehn konservierten
Exemplaren, die ihm R.A. PHiLipPI, der damalige
Direktor am Naturhistorischen Museum in Santiago
de Chile, iiberlassen hatte. Anhand dieser toten Tiere
konnte JIMENEZ natiirlich nur dariiber spekulieren, wie
und wann die Kaulquappen in den Kehlsack gelangen
und auch wieder herauskommen.

BURGER (1905) untersuchte das Kehlsack-Epithel und
wies auf Grund von histologischen Ahnlichkeiten auf
die Moglichkeit einer Art rudimentérer ,,plazentaler
Versorgung der Nachkommen im Kehlsack hin. Er
stellte bereits fest, dass die Jungfréschchen erst nach
Beendigung der Metamorphose den Kehlsack verlas-
sen. Das aber wurde 20 Jahre spiter durch KRIEG
(1924) anders dargestellt. Dieser berichtete, dass
Jungtiere in unterschiedlichen Entwicklungsstufen
aus dem Kehlsack entlassen wiirden; er wies aber
auch erneut auf Wissensliicken hin. Spiter stellte
PFLAUMER (1933) seine ,biologischen Unter-
suchungen an in Terrarien gehaltenen Nasen-
froschchen vor. Er zeigte, wie die Kaulquappen in die
Kehlsacktasche des Vaters gelangen, und schilderte,
wie das o ,,wie gebannt“ vor dem Gelege mit den in

den Eihiillen zappelnden Kaulquappen sitzt und sie
nacheinander aufschnappt. Damit hat er auch den Irr-
tum korrigiert, dass gleich nach der Eiablage Eier auf-
genommen wiirden.

Ebenfalls in den 1930er Jahren machte JANVIER
(1935) iiber mehrere Jahre hinweg Beobachtungen an
freilebenden und auch an gefangen gehaltenen Rhino-
dermen; er beschrieb eine Art von Aggregation, bei
der mehrere 2% und &'d" sich zusammenfinden. Er
vermittelte ein allgemeines Bild der Balz, wobei sich
die Tiere gegenseitig anhiipfen sowie riickwiirts ein-
ander anndhern und iiber ldngere Zeitriume mit ihren
Hinterenden beriihren. In dieser Position soll die
Befruchtung stattfinden (JANVIER 1935).

Die Kenntnis iiber verschiedene Aspekte der Biologie
von Rhinoderma erweiterte sich in der zweiten Hilfte
des 20. Jahrhunderts erheblich in den Bereichen
Embryonalentwicklung, Larvalentwicklung, Histolo-
gie, Stoffiibertragung im Kehlsack etc. Hier sind die
Arbeiten der Arbeitsgruppe um R. FORMAS zu nennen:
GARRIDO et al. (1972, 1974); GARRIDO et al: (1975);
ForMAS et al. (1975); JORQUERA et al. (1981). Hinzu
kommt LaviLLA (1987).

Dieser Kenntniszuwachs gilt nicht fiir das Verhalten.
Auch als die Ethologie sich als selbstindige Disziplin
etablierte, erfolgte kein Wissenszuwachs {iiber das
Balz- und Brutpflegeverhalten von R. darwinii. Die
bereits vorhandenen Beobachtungen reichen zwar, um
zu zeigen, dass das Fortpflanzungsverhalten von
R. darwinii in ganz wesentlichem MaBe von dem
anderer Amphibien abweicht, lassen aber auch groBe
Liicken im Versténdnis der Ethologie erkennen. In die-
ser Arbeit wird versucht, diese Liicken zu schlieBen
und zu zeigen, wieweit das von anderen Anuren stark
abweichende Balzverhalten von R. darwinii in funk-
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tionellem Zusammenhang mit seiner ebenfalls anders-
artigen Brutbiologie steht.

Seit tiber 15 Jahren wird ein Zuchtstamm von R. dar-
winii am Zoologischen Forschungsinstitut und Mu-
seum Koenig (ZFMK) in Bonn gehalten, um ein mog-
lichst vollstdndiges Verhaltensinventar dieser Art zu
erstellen. Dies ist bei eingewohnten Tieren im Terra-
rium leichter zu erreichen als im Freiland.

Im Ergebnisteil werden die arttypischen Verhaltens-
weisen detailliert beschrieben. In der Diskussion wer-
den eigene Beobachtungen an R. darwinii Literatur-
angaben zu dieser Art und anderer nahe verwandter
Arten gegeniibergestellt, so etwa denen von Dendro-
batiden, zu denen zeitweilig auch die Nasenfrosche
als Unterfamilie Rhinodermatinae gerechnet wurden.
Hierbei wurden insbesondere Arbeiten von WEY-
GOLDT (1980a, 1980b, 1984, 1986) sowie ZIMMER-
MANN & ZIMMERMANN (1988) beriicksichtigt (dort
jeweils weitere Literatur). Ferner wird diskutiert, wie
das Verhalten von R. darwinii im Zuge allgemeiner
Evolutionstrends im Vergleich mit diversen Frosch-
lurchen aus anderen Gruppen entstanden sein konnte.
Die nahe verwandte Art Rhinoderma rufum ist viel
seltener und dementsprechend weniger gut untersucht.
Auch fiir die vorliegende Arbeit konnten keine leben-
den Exemplare beschafft werden, dennoch wird, wo
moglich, ein Vergleich zwischen beiden Nasenfrosch-
Arten gezogen.

2. MATERIAL UND METHODE

Die Hauptmethode dieser Untersuchung ist die direkte
Beobachtung. Sie konnte zeitweilig im Freiland an den
Orten Nancul in einem Waldstiick des Fundo San Clemen-
te, zum Teil in der Umgebung von Valdivia und auch in
Mehuin (alles Provinz Valdivia, Chile) gemacht werden.

Die meisten Beobachtungen wurden jedoch in 3 Terrarien
gemacht, die in Bonn unter freiem Himmel im Park des
ZFMK aufgestellt sind.

2.1. Untersuchung im Freiland

Beobachtungen wurden bei mehreren Exkursionen in den
Lebensraum von Rhinoderma darwinii gemacht. Was im
Freiland am meisten auffillt, ist die Rufaktivitit der J'd.
Hier wurde registriert, aus welchen Standorten man die
Balzrufe vernahm, und die Abhidngigkeit von Wetterlage
und Tageszeit notiert.

Weitere Information wurde durch Sichtung der herumbhiip-
fenden Exemplare gewonnen. Es wurde nicht immer aktiv
nach den Tieren gesucht, sondern auch abgewartet, bis man
darauf stie8 oder bis Exemplare spontan am Beobachtungs-
ansitz auftauchten.

Es wurden auch Exemplare aus dem Freiland entnommen,
woraus sich die bestehende Zuchtgruppe in Bonn rekrutier-
te.

Es wurde natiirlich auch im Freiland soweit wie moglich
festgehalten, ob es sich um tragende &' oder juvenile Fro-
sche handelt. Alle anderen Details der Tiere waren schwer

zu ermitteln. Es ist nicht moglich, die Geschlechter im Feld
mit Sicherheit duBerlich zu unterscheiden. Die ?¢ kann
man nur dann leicht erkennen, wenn sie prall voll Laich
sind, was sich in einem erweiterten Leibesumfang im
Bereich der Lenden bemerkbar macht; die o’c" dagegen nur
dann, wenn sie Junge tragen, wobei die Kehl-und Bauch-
region stark aufgetrieben wirkt. Der ,,Antipptest (=mit
dem Finger die Bauchhaut beriihren) worauf die Brut im
Kehlsack mit heftigem Zappeln reagierte, erwies sich als
sichere Bestdtigung. Im Terrarium waren die Tiere indivi-
duell bekannt und damit auch ihr Geschlecht. Dieses
erleichterte eine detaillierte Erfassung.

2.2. Untersuchung im Terrarium

Die meiste Zeit waren die Nasenfrdsche als Zuchtgruppe
auf drei Terrarien verteilt. Oft wurden aber auch kleinere
Aushilfsterrarien verwendet, in die iibergangsweise Tiere
eingesetzt wurden. Die Terrarien waren mit einer abnehm-
baren Frontscheibe versehen, so dass ungehindert Beobach-
tungen, Fotografien, Videoaufnahmen und Tonaufnahmen
gemacht werden konnten.

2.2.1. Terrarienanlage. Die Terrarien (120,0 x 41,5 x 50,0
cm) sind als Aquaterrarien gebaut (Abb. 1), in denen die
gesamte Grundfliche bis zu ca. 8 ecm Hohe mit Wasser
gefuillt ist. In der hinteren Hilfte ist eine auf Stelzen stehen-
de Plattform als Landteil (herausnehmbar) eingebaut. Dar-
auf befindet sich ganz hinten ein flacher, von rechts nach
links abfallender ,,Kanal“, der links in eine flache Schale
einmiindet. Der Uberlauf dieser Schale ragt etwas iiber den
Vorderrand der Plattform, so dass sich hier ein kleiner Was-
serfall bildet. Der Landteil ist mit einer Lage Bldhton ver-
sechen, worauf sich eine diinne Schicht Torf befindet.
Bepflanzt ist er hauptsachlich mit Moos (Mnium undulatum
und Plagiothecium sp.), aber auch andere Pflanzen (Oxalis
acetosella) haben sich angesiedelt. Den Ubergang vom
Wasser- zum Landteil bilden vor allem an den Enden links
und rechts befindliche, treppenférmig aufgemauerte Schie-
fersteine, die als Ausstiegmoglichkeit fiir die Frosche die-
nen. Auch das Javamoos (Vesicularia dubyana) rankt daran
empor und wichst auBlerhalb des Wassers auf dem Landteil
weiter. Je eine kleine Aquarienpumpe pumpt das Wasser in
jedem Terrarium vom Wasserteil in den Kanal. Von dort
sickert auch ein erheblicher Teil des Wassers tiber Moos,
Torf und Bldhton wieder nach unten und hilt den bewach-
senen Landteil immer feucht genug fiir etwaige Eiablagen.
Es ist wichtig, dass im Wasserteil, das sich unter dem Land-
teil erstreckt, kein Labyrinth entsteht, sondern dass von
jedem Punkt aus ein leichtes Herauskommen der Frosche
auf das freie Wasser moglich ist.

Die Vorderfront der Terrarien besteht aus einer unteren, fest
eingeklebten 10 cm hohen Frontscheibe, die auch den Was-
serteil nach vorne abschlie3t. Die oberen 40 cm der Front
werden von einer abnehmbaren Glasscheibe gebildet. Die
Grenze zwischen fester und abnehmarer Frontscheibe dient
als Uberlaufmaglichkeit des Uberschusses an Regenwasser.

Die Terrarien stehen ganzjdhrig drauBen, so dass die Fro-
sche, obwohl durch Bdume vor voller Sonneneinstrahlung
geschiitzt, im Ubrigen der Witterung ausgesetzt sind. Der
Regen kann durch ,,Fliegendraht* aus Aluminium oder Pla-
stik, der als Terrarienabdeckung in einen Aluminiumrah-
men eingespannt ist, direkt einfallen. Lediglich im Winter
wird durch weitere Abdeckung mit einer Noppenfolie und
durch einen Aquarienheizer im Wasserteil dem Einfrieren
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Abb. 1. Terrarienanlage, in der eine Zuchtgruppe von Rhi-
noderma darwinii gehalten wird. Die Frontscheibe ist
abnehmbar, um ungehindert Foto-, Video- und Tonaufnah-
men machen zu kdnnen.

vorgebeugt. Die Aquarienheizer sind durch Drehen am Ein-
stellknopf auf 2—-3 °C heruntergeregelt. Bei neueren Heizern
geht das leider nur, indem man gewaltsam den Regelknopf
unter die untere Begrenzung herunterdreht und in einem
Eimer Wasser mit schwimmenden Eiswiirfeln justiert.

2.2.2. Fiitterung. Gefiittert wird 1 bis 2mal wochentlich mit
. Wiesenplankton und/oder mit jungen Heimchen. Auch
liegen meist Joghurtbehilter mit Obstabfillen, in denen sich
halbwilde Drosophila-Zuchten befinden, in den Terrarien,
was besonders den jungen Nasenfréschen zugute kommt.
Speziell fiir junge Frosche wird mit dem Netz auch das in
manchen Jahreszeiten gehdufte Aufkommen von Blatt-
lausen unter Ahornbdumen genutzt. SchlieBlich spielen
Kollembolen, die im Terrarienboden natiirlich heranwach-
sen, eine Rolle als Nahrung fiir frisch umgewandelte Jung-
frosche.

2.2.3. Individuelle Registrierung der Froésche. Die
Bauchzeichnung der verschiedenen Individuen ist sehr
unterschiedlich und dndert sich im Leben eines jeden Indi-
viduums nur wenig. Fotokopien der Unterseite des in einem
durchsichtigen Gefi8 auf den Fotokopierer gelegten Fro-
sches lieferten eine Art von Passbild fiir Karteikarten, die
den jeweiligen Individuen zugeordnet, und in mit den wich-
tigsten Lebensdaten versehen wurden.

2.2.4. Foto-, Video-, Tonaufnahmen und Zeichnungen.
Es wurden zahlreiche Fotoaufnahmen gemacht. Anfangs
mit einer Zeiss lkon Contaflex mit 45 mm Brennweite und
verschiedenen Vorsatzlinsen. Ein auf Schirfen-Ebene ein-
stellbares Distanz-Stidbchenpaar, das im Sucher fokussiert
und gerade noch an den Bildkanten erkennbar ist, deutete
den Bildausschnitt an. Der rechte Stab trug auch den Sensor
fiir die Blitzsteuerung (Auflicht). Durch Probeaufnahnen
konnte das System auf moglichst kleine Blende geeicht
werden. Wenn die Kamera so gehalten wurde, dass das
Objekt genau zwischen den Stidbchenenden lag, war es
scharf. Die Stdbchen stérten die Frosche wenig. So war es

Fig. 1. Terraria in which a breeding group of Rhinoderma
darwinii was kept. The front pane is removable to allow
unobstructed photographic, video and sound recording of
behaviour.

nicht nétig, mit Kopf und Kamera den Tieren zu nahe zu
kommen, was eine wesentlich groflere Stérung bedeutet
hitte.

Spéter wurde nacheinander mit 2 verschiedenen Nikon
Kameramodellen mit einem 105 mm Objektiv, Autofokus
und TTL Blitzmessung gearbeitet. Die lange Brennweite
hat wiederum den Sinn, nicht mit dem Kopf zu nahe kom-

Abb. 2. Einrichtung zur Erstellung von Zeichnungen aus-
gehend von Dias oder Video-Prints. Der Diaprojektor
ermdglicht, den geeigneten VergroBerungsmaBstab zu wih-
len.

Fig. 2. Device to make drawings based on slides or video
prints. The slide projector allows to choose the appropriate
scale of magnification.
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men zu miissen. Dieses erspart zwar den Einsatz von Dis-
tanzstdbchen, aber das Schirfentiefen-Ergebnis war nicht
immer optimal.

Es wurde auch ein Video 8 Camcorder Sony mit Zoom-
Objektiv (11-66 mm) und Autofokus eingesetzt. Die Vor-
satzlinsen der Contaflex passen dazu und wurden verwen-
det, um nah genug an das Objekt heranzukommen. Ein spe-
zielles Stativ, vor dem Terrarium aufgestellt, ermdglichte
es, mit der Videokamera bei abgenommener Frontscheibe
ein Stiick in das Terrarium einzufahren. Es wurden etwa 15
Stunden Videoaufnahmen gedreht.

Oft geschehen die Vorginge in einem Versteck zwischen
dem Moos, so dass fiir Foto und Video kaum ein Zugang
besteht. Gegebenenfalls konnten kleine Vegetationsteile
vorsichtig entfernt werden. Die Mdglichkeiten sind aber
hier begrenzt, da man dadurch die Frosche verschrecken
kann. Daher wurden die Illustrationen in dieser Arbeit
durch Bleistiftzeichnungen ergéinzt.

Ebenso wurden Tonaufzeichnungen angefertigt, und zwar
sowohl mit einem Uher Tonbandgerit als auch durch die
Simultan-Aufzeichnung der Videoaufnahmen (Video 8
Sony Camcorder). Die Bioakustische Auswertung soll
jedoch anderweitig publiziert werden (BUsSE & PETERS in
Vorb).

2.3. Auswertung

Es wurde angestrebt, eine deskriptive Darstellung aller Ver-
haltensweisen im Sinne eines Verhaltensinventars zu erstel-
len. Die Verhaltensweisen wurden benannt und charakteri-
sierende Positionen abgebildet.

Die gesamten Bewegungsabliufe sind nicht ohne erheb-
lichen Aufwand darstellbar, daher sind lediglich Standbilder
in den jeweiligen Positionen, die den Bewegungsablauf am
besten charakterisieren oder erahnen lassen, ausgewihlt
worden. Ausgegangen wurde von Farbdias, Video-Standbil-
dern und Bleistiftzeichnungen. Zur Vereinheitlichung wur-
de jedoch alles mit Tusche abgezeichnet. Der Versuch, nur
einfache Umrisszeichnungen anzufertigen, gab keine
befriedigenden Ergebnisse, weil dadurch Details der Rium-
lichkeit wegfallen und einen stark verfilschten Eindruck
vermitteln. Daher wurden moglichst gegenstindliche, mit
punktierten Schattierungen gezeichnete Abbilder der Foto-
bzw. Videostandbilder wiedergegeben.

Es wurde bewusst auf abstrahierende Zeichnungen von Ver-
haltensweisen verzichtet. Protokollskizzen fanden nur Ein-
gang nach Abgleich mit Foto- und Videomaterial, so dass
die Abbildungen Standbilder tatsdchlich da gewesener Stel-
lungen darstellen. Zwei Verbesserungsméglichkeiten wur-
den allerdings dabei genutzt: Unschérfen konnten korrigiert
werden und durch Gegenstinde verdeckte Korperteile
konnten herausgearbeitet werden. Es wurde moglichst
wenig erginzt, so dass davon ausgegangen werden kann,
dass, wenn etwa eine Extremitiit abgebildet ist, sie auch in
der Tat der Original-Lage entspricht. Es zeigte sich, dass
ohne nennenswerte Interpretation von fotografisch nicht
optimalen Dias oder Videoprints recht gute Zeichnungen
gemacht werden konnten.

Ein Hilfsmittel fiir das Auswerten von Diamaterial war ein
auf eine der Frontseiten gestelltes kleines Aquarium. Ein
Diaprojektor wirft ein Bild auf einen in 45° darin aufge-
stellten Spiegel, der es nach der oberen Frontseite umlenkt,
wo es auf Pergamentpapier abgepaust werden kann (Abb.

2). Ein Dimmer an der Elektrozuleitung des Projektors
erlaubt die Justierung der Helligkeit.

Fiir die Bearbeitung des Videomaterials stand ein Hitachi
Videoprint Auswertgerit zur Verfligung. Hier konnte teils
direkt in OriginalgroBe auf der Glasoberfliche des obigen
auf der Seite liegenden Aquariums abgepaust werden, teil-
weise wurden iiber Zwischen-Fotokopien MaBstabsanpas-
sungen vorgenommen.

Die Verhaltensabliufe wurden mosaikartig aus geschriebe-
nen allgemeinen Protokollen zusammengestellt; natiirlich
geschah das auch immer wieder in Abgleich mit Videoauf-
nahmen. Auch die Karteikarten mit den individuellen
Eckdaten leisteten gute Hilfe.

Es ist zwar eine grofle Anzah! an Einzelbeobachtungen vor-
handen, trotzdem wurde auf rechnerische statistische Aus-
wertung verzichtet, da jeder Fall in den Nuancen wiederum
anders ist und keine Standardisierung von ,,Versuchsbedin-
gungen® zuldsst. Dennoch sind statistische Uberlegungen
von Bedeutung: Wenn ein Fall nur ein oder sehr wenige
Male aufirat, wurde er als ,,Zufall“ gewertet. Wenn anderer-
seits bei einer bestimmten Situation ein Fall 5Smal auftrat,
der Alternativ-Fall jedoch kein Mal, dann wurde er als zu-
fallsunabhingig gewertet und als erwiihnenswert erachtet.

3. ERGEBNISSE
3.1. Die Verteilung im Gelinde

Der Lebensraum von Rhinoderma darwinii ist der
sommergriine Laubwald und der immergriine Regen-
wald der gemiBigten Klimazone des westlichen Siid-
amerika (Terminologie nach SCHMITHUSEN et al. 1956:
341f). Der besondere Verbreitungsschwerpunkt liegt
dabei in dem Bereich des valdivianischen Regenwal-
des. Hier herrschen Nothofagus-Arten (Siidbuchen)
vor. Dieser Wald ist aber auch reich an anderen Biu-
men wie Myrten- (Myrtaceae) und Lorbeergewichsen
(Lauraceae). Ferner sind Vertreter der folgenden
Familien fiir diese Pflanzengesellschaft charakteri-
stisch: Proteaceae, Winteriaceae, Cunoniaceae. Die
Verteilung von R. darwinii im Wald ist recht ungleich-
miBig, so dass tiber langere Strecken keine Exempla-
re zu finden sind, obgleich einem der Biotop geeignet
erscheint. Andererseits gibt es Bereiche, in denen eine
Héaufung auftritt. Dort findet man Besiedlungsdichten
von bis zu mehreren Individuen je Quadratmeter.
Dabei sind bisweilen alle Altersstufen von Juvenilen
tiber Adulte bis zu brut-tragenden o’ vorhanden.

Eine Charakteristik dieser Fundorte ist, dass der Wald
dort etwas lichter ist; etwa wo durch einen gefallenen
Baumriesen ein Loch in das Blitterdach geschlagen
wurde, so dass am Boden kriechende Netrera-Pflan-
zen geniigend Licht zum Wachsen vorfinden und ver-
moderndes Holz, Baumstimme oder auch Steine
umranken oder aber sich halb schwimmend (iber klei-
ne Wasserrinnsale ausbreiten.

Eine wichtige Erscheinung ist, dass diese Aggregatio-
nen von Nasenfrdschen nur in der Nihe von Oberfla-
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chenwasser anzutreffen sind und seien die Wasserkor-
per noch so klein. Dabei kann es sich beispielsweise
um das an einer Wegboschung herunterrieselnde Sik-
kerwasser oder um von einem Rinnsal gespeiste
Sumpfflachen handeln, welche von kleinen Wasserl6-
chern durchzogen sind, wie sic manchmal durch die
Trittspuren von Rindern in dem humusreichen Boden
entstehen.

Die Stellen gehduften Auftretens der Nasenfrdsche
bleiben trotz einiger Verinderungen in der Vegeta-
tionsdecke iiber Jahre erhalten. Aber auch hier sind
Grenzen gesetzt, bei deren Uberschreitung die Fro-
sche verschwinden. Mir sind einerseits Orte bekannt,
die iiber mehrere Jahre besiedelt waren, bis sie in der
Folge massiver anthropogener Eingriffe zu land- oder
forstwirtschaftlicher oder gar baulicher Nutzung so
weitgehend verdndert wurden, dass sie von Rhinoder-
ma verlassen wurden. Andererseits beobachtete ich
auch eine Fldache von wenigen hundert Quadratmetern
von 1962-1969, die eine Brutaggregation dieser Art
beherbergte. Auch bei einem neuerlichen Besuch im
Jahre 1985 war sie zahlreich besiedelt. Zwei Jahre
spiter allerdings, 1987, war das Gebiet mit der
autochtonen Vegetation vollkommen zugewuchert,
wonach kein einziger Nasenfrosch mehr zu sehen oder
zu horen war. Der Biotop darf demnach weder zu
stark exponiert noch zu stark bewaldet sein, so dass
immer noch gentigend Licht fiir eine Bodenvegetation
aus Grésern, Netrera und Moosen vorhanden ist.

3.2. Aligemeine Balzaktivitit und Rufe

In ihrem natiirlichen Lebensraum fallen die Standorte
der Frosche durch die Rufaktivitit der ' auf. An
einem kleinen Wasserlauf hort man die Einzelindivi-
duen von ihren Standorten, die ein bis mehrere Meter
voneinander entfernt liegen, rufen. Es wird jedoch viel
weniger gerufen, als die Anzahl der tatsichlich vor-
handenen o'5" erwarten ldsst; ein relativ hoher Anteil
schweigt, so dass nicht so intensiv rufende Chére ent-
stehen wie bei manchen anderen Froschlurchen. Das
Rufen einzelner o'd* kann die Lautgebung anderer
sowohl stimulieren als auch hemmen. Altere und
somit meist kriftigere &'d" rufen im Allgemeinen
mehr, aber es sind auch einzelne, relativ schmichtige,
viel rufende Exemplare beobachtet worden.

3.2.1. Aktivititsschwankungen und dubBlere Fakto-
ren. In der Rufaktivitit ist eine Tagesperiodik zu
beobachten. Als tagaktive Tiere sind sie wihrend der
ganzen hellen Tageszeit zu horen, in der Nacht jedoch
wenig oder garnicht. Hierin decken sich die Befunde
im Freiland und auch im Terrarium. Rufaktivitits-
maxima stellen sich jedoch in der Morgen- und in der
Abendddammerung ein.

In Bezug auf den jahreszeitlichen Wechsel wurde
sowohl im Freiland als auch in Gefangenschaft fest-

gestellt, dass die Rufaktivitit wihrend der ganzen
glinstigen Jahreszeit mit gewissen Schwankungen
anhilt, sofern die Temperatur zwischen 8 und 25°C
liegt. Es gibt jedoch momentane Wetterbedingungen,
die die Rufaktivitit beeinflussen: an kiihlen regne-
rischen Frithlings- oder Sommertagen wird besonders
viel gerufen; an trockneren und zu warmen Tagen
lasst die Rufaktivitdt nach oder wird ganz eingestellt.
In dem besonders warmen und trockenen Sommer
1995 in Bonn, bei dem die Tiere an den Rand ihrer
Temperatur-Toleranzen kamen, waren sie besonders
inaktiv. Wéahrend trocken-warmer Sommerphasen
sind auch in ihrer Heimat keine Balzrufe zu horen. In
den Terrarien wurde bei steigender Temperatur und
trockener Witterung die Rufaktivitit als erstes einge-
stellt. Die Tiere gingen dann aber immer noch der Fut-
teraufnahme nach und waren tagsiiber im Terrarium
zu sehen. Erst in Zeitabschnitten, in denen die Tages-
maxima in die Ndhe von 30°C kamen, blieben sie —
zumindest tagsiiber — versteckt. Die Haltungserfah-
rungen zeigten ebenfalls, dass die Tiere, die in Bonn
unter Wohnraum- bzw. Laborbedingungen gehalten
wurden, wenig riefen und sich auch nicht fortpflanz-
ten, sondern vielmehr krinkelten und teilweise dahin-
starben. Als die Uberlebenden jedoch in die im Frei-
land stehenden Terrarien umgesetzt wurden und nun
dem Regen sowie kiihleren Temperaturen ausgesetzt
waren, dnderte sich ithr Verhalten sehr schnell: die
Rufaktivitdt nahm stark zu, und bereits nach 14 Tagen
fand die erste Eiablage statt.

Aus diesen Beobachtungen ldsst sich schlieBen, dass
das Aktivitits-Optimum fiir R. darwinii bei Tempe-
raturen unter 20°C und einer relativen Luftfeuchtig-
keit moglichst nahe dem Sittigungspunkt liegt. Wenn
diese Bedingungen gegeben sind, halten sich die Tie-
re viel im Freien auflerhalb ihrer Verstecke auf.
Sowohl im Geldnde als auch im Terrarium gehen sie
dabei ihren Aktivititen wie Nahrungserwerb und/oder
Balz nach. Ebenso wie an heilen Sommertagen ver-
kriechen sie sich auch dann, wenn die nichtlichen
Temperaturen unter 5°C absinken, in tieferen Ver-
stecken. Sie konnen bedingt auch Temperaturen unter
dem Gefrierpunkt vertragen, denen sie in ihrem natiir-
lichen Lebensraum ebenfalls ausgesetzt sind. Ein
Exemplar {iberlebte in einem Terrarium, dessen Was-
serteil unter Bildung einer 5 cm dicken Eisschicht
zufror.

3.2.2. Ungerichtetes Balzverhalten. Hier sollen
zunéchst die Verhaltensweisen der Balz angesprochen
werden, die stattfinden, bevor zwei Tiere einander
begegnen, und somit nicht auf bestimmte Individuen
ausgerichtet sind, sondern ungerichtet erfolgen. Die
Einzelheiten des Balzverhaltens konnten am besten
im Terrarium beobachtet werden. Dort haben einige
d'd" einen oder mehrere bevorzugte Aufenthaltsorte,
an denen sie rufen. Dabei lassen sich verschiedene
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Steigerungsphasen erkennen, die in den folgenden
Abschnitten erldutert werden.

Balzplatz im Zusammenhang mit Ortsverinderun-
gen und Fressaktivitit. Zunichst sitzen die J'd" bei-
spielsweise in wenige Zentimeter voneinander ent-
fernten Unterstdnden oder leichteren Verstecken. Sie
bewegen sich mal auf ihr jeweiliges Versteck zu und
entfernen sich erneut; dabei lassen sie in Abstinden
ithren Balzruf horen. Das Versteck kann eine kleine
Hohle im Gestein, oder ein kleiner freier Raum unter
Holzstiicken sein, meistens ist es aber nur ein kleiner
Einschlupf in die dichtere bodendeckende Vegetation.
Im Freien wurden die Tiere oft an Stellen gefunden,
an denen sie hinter sich einen Bereich mit dichterem
Bodenbewuchs und vor sich noch einige Zentimeter
bemoostes Ufer vor einer kleinen Bodenvertiefung
hatten, die mit Wasser gefiillt war. Manchmal saflen
sie gerade dort, wo ein Sonnenstrahl den Waldboden
erreichte.

Vor dem Versteck lassen sie in Abstdnden von einigen
Sekunden bis zu mehreren Minuten zunichst un-
gerichtet ihre Rufe ertonen. Manchmal rufen sie auch

den Blick auswirts gewandt — direkt aus dem Ver-
steck heraus. Wahrend der Rufaktivitidtsphasen sind
sie durchaus auch bereit zu fressen und schnappen ein
vorbeihuschendes Insekt in gewohnter Weise. Nach
einer kleinen Pause wird dann erneut gerufen. Durch
Futtergaben lasst sich die Balzaktivitit nur kurzfristig
unterbrechen. Es konnte festgestellt werden, dass Fut-
tergaben insgesamt die Balzaktivitdt erhdhten, da
nach Beendigung der Mahlzeit erneut und in verstirk-
tem Male gerufen wird.

In dieser Intensitéitsphase des Balzverhaltens kénnen
die Tiere tagelang verbleiben. Es gibt dann aber auch
immer wieder Zeiten, in denen die Rufaktivitit wieder
abnimmt, um danach wieder fiir einige Tage zuzunch-
men. Hier ldsst sich ein positiver Zusammenhang mit
feuchtem Wetter feststellen. Eine Erhéhung der Ruf-
aktivitdt, die bereits vor der Wetterverinderung ein-
tritt, konnte ebenfalls beobachtet, aber nicht unzwei-
felhaft abgesichert werden. Es ist wahrscheinlich,
dass die Rufaktivitdtsphasen auch von endogenen
Rhythmen gesteuert werden, welche sich mit den exo-
genen Faktoren iiberlagern.

Der Balzruf der d'¢. Der Balzruf ist eine Abfolge
von 3 bis 5 aufeinander folgenden Pfeiftonen, die in
Absténden von etwa einer halben Sekunde abgegeben
werden. PENNA & VELOsO (1990) zeigen ein Klang-
spektrogramm und Oszillogramm, welches sogar aus
7 Einzeleinheiten besteht. Jede Einheit oder Silbe ist
der anderen sehr dhnlich und kann eine gewisse Zwei-
teilung aufweisen. Die Pause zur letzten Silbe kann
gelegentlich etwas lidnger ausfallen (BUsSE & PETERS
in Vorb.).

Ruf-Interaktion verschiedener Individuen. Es
konnten wechselseitige Einfliisse im Zusammenwir-

ken verschiedener rufender J'<, deren Standorte
meterweit auseinander liegen, festgestellt werden. Im
Allgemeinen alternieren die Rufe; ein geschlossener
Chor, wie bei manchen anderen Froschlurchen (vgl.
Busse 1971) kommt nicht zustande. Eine Kommuni-
kation der Tiere untereinander findet sicher statt; je
nach Abstand dndert sich jedoch die Funktionsweise
der Interaktion zwischen den Einzelindividuen.

Wenn zwei &d" in einem Terrarium zusammengesperrt
waren, konnte beobachtet werden, dass sie zwar
anfangs beide riefen — ein Zustand, der mehrere Tage
anhalten konnte. Auf die Dauer wurde jedoch eines
davon ,,mundtot gemacht®, es stellte das Rufen ein.

Rufaktivitit, Territorialitiit und Geschlechterver-
hiiltnis. Der beobachtete hiufigere Standortwechsel
der nicht-rufenden &'d* wiirde im Freiland dazu fiih-
ren, dass sie einen groBBeren Abstand zu ihrem rufen-
den Rivalen erreichen, wo sie dann die Moglichkeit
haben, sich erneut in ihre Rufaktivitit hineinzustei-
gern. Wie aus dem Geschilderten hervorgeht, diirfte
das Balzrufen cine wichtige Rolle bei der Regelung
der Territorialitdt spielen. In der Enge des Terrariums
funktioniert dies nur ansatzweise. Im Freiland jedoch
wirkt dieser Vorgang sich in der Weise aus, dass es zu
einem flieBenden Gleichgewicht zwischen den die
Individuen zusammenfiithrenden und den die Indivi-
duen trennenden Tendenzen kommt, so dass auf diese
Weise die Abstdnde zwischen den rufenden o3 regu-
liert werden. Wahrscheinlich gentigt zur Etablierung
der momentanen Dominanzverhéltnisse die Intensitét
des Rufverhaltens, die ihrerseits mit der jeweiligen
momentanen Fortpflanzungsbereitschaft gekoppelt
ist. Die Individuen wechseln in nicht genau vorgege-
benen Zeitabstdnden und auch sehr ungleichen Zeit-
anteilen zwischen balz- bzw. rufaktiven Phasen und
solchen ohne Rufaktivitit.

Auch in den Terrarien konnte festgestellt werden, dass
verschiedene d'd" zeitlich zueinander versetzt territori-
al wurden, was aber nicht bei allen Individuen auftrat.
In der Natur sowie auch in unseren Nachzuchten ist
das Geschlechterverhiltnis generell zugunsten der o'
verschoben, was womdéglich in einem sinnvollen
Zusammenhang mit ihrem durch die Brutpflege be-
dingten wesentlich groBeren Zeitaufwand pro aufge-
zogener Brut steht als es bei den 2% der Fall ist, die
bald nach einer Eiablage potentiell wieder fiir eine
weitere Brut zur Verfiigung stehen kénnen (siche
Diskussion).

3.2.3. Partiell gerichtetes Verhalten. Diese Verhal-
tensphase spielt sich ab, solange zwar das ¢ eine
Information erhilt, die vom rufenden oo ausgeht, die-
ses aber umgekehrt noch keine Information vom 2%
hat, da es die potentielle Partnerin noch nicht sieht. Es
gibt also keine Riickkopplung zum &, das noch unge-
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richtet sendet, wihrend das ¢ schon grob akustisch
auf den Rufer ausgerichtet ist. Der Ruf-Suchvorgang
kann mehrere Stunden dauern. Er lduft auch nicht
immer mit der gleichen Intensitit ab, sondern
geschieht in Schiiben. Zwischendurch ebbt entweder
die Suchintensitdt des ¢ ab, oder auch das Rufen des
d ldsst nach, um dann nach Stunden oder erst nach
Tagen wieder einzusetzen. Hierbei spielen die Wetter-
bedingungen eine wichtige Rolle.

Es hat sich deutlich gezeigt, dass sich laichbereite 2 2
in ihrer Reaktion auf die Balzrufe der &' stark von
allen anderen Individuen unterscheiden.

Das Hiipfen des ? zum rufenden J. Wenn ein rufen-
des o sich im benachbarten Terrarium befand, bega-
ben sich laichbereite ¢ in die Nihe der Trennwand
der Behilter und versuchten, diese zu {iberwinden.
Wenn man sie dann umsetzte, brauchten sie nur weni-
ge Minuten der Eingew6hnung, um das Suchverhalten
fortzusetzen. Die Verhaltensfolge geschieht in der
Form, dass unmittelbar nach einem Ruf das ¢ grob in
die Richtung, aus der der Balzruf des o kommit, hiipft.
Nicht jeder Ruf 16st eine sichtbare Reaktion des ¢ aus.
Manchmal vergehen einige Rufe, ehe das ¢ erneut
durch Hiipfen reagiert. Die Wiederholung kann unter
Umstinden eine Richtungskorrektur oder auch eine
Richtungs-Verschlechterung beinhalten, die dann erst
bei einer der ndchsten Aktionen wieder korrigiert
wird.

Uber das Ziel schieBen und Richtungskorrektur.
Manchmal bewegt sich das ¢ am Versteck des J" vor-
bei und korrigiert die Richtung erst dann, wenn es
schon ein erhebliches Stiick (10 bis 20 cm) iiber das
Ziel hinausgehiipft ist. Dies kann sich unter Umstin-
den mehrmals wiederholen. Gerichteter wird das Ver-
halten erst, wenn Sichtkontakt zustande gekommen
1st.

3.2.4. Wechselseitiges Anniherungsverhalten. In
diesem Kapitel wird das ganze Paarungs-Vorspiel und
das agonistische Verhalten beschrieben, das abliuft,
sobald die Tiere in Sichtkontakt stehen. Es besteht
eine wechselseitige visuelle Riickkopplung. Sehr hiu-
fig ist dabei zu erkennen, dass Bewegungen eines
Individuums die sofortige Reaktion des anderen aus-
16sen. Im Freiland ist es praktisch nicht moglich, die-
sen Verhaltensablauf zu untersuchen, weil der Beob-
achter die Frosche stort. Aus diesem Grunde sind die
in diesem Kapitel dargestellten Beobachtungen aus-
schlieBlich im Terrarium an eingewdhnten Tieren
gemacht worden, was wiederum Artefakte durch die
kiinstliche Situation der Gefangenhaltung beinhalten
kann.

Das Anndherungsverhalten besteht aus vielen Ele-
menten, die sich wiederholen konnen; andererseits
kann es sein, dass unter bestimmten Bedingungen ein-

zelne Elemente ausgelassen werden, so dass der
Ablauf auf ein sehr frithes Stadium zuriickfillt, dass
der Ablauf auch véllig abgebrochen wird oder dass —
falls bei & und ? ¢ die Bereitschaft zum Ablaichen
erreicht ist — alle Handlungen bis zur Gametenabgabe
in sehr verkiirzter Form stattfinden. Der Ablauf kann
auch dadurch modifiziert werden, dass die Tiere ver-
schieden groB oder unterschiedlich sexuell motiviert
sind.

Nach den vorliegenden Fakten erscheint es aber wahr-
scheinlich, dass alle Elemente des hier geschilderten
Anndherungsverhaltens im Freiland tatsidchlich vor-
kommen; sie werden hier in der Reihenfolge geschil-
dert, in der sie am haufigsten vorkamen. Thre Funktion
wird spiter unter dem Blickwinkel der abweichenden
Fortpflanzungsbiologie diskutiert.

Anhiipfen. Wenn ein ¢ in das Gesichtsfeld eines o
kommt, reagiert dieses in der Regel, indem es sich in
Richtung auf die soeben wahrgenommene Verinde-
rung ausrichtet und gegebenenfalls einmal darauf
zuhiipft; dabei kann ein kurzer Laut (s.u.) auftreten.
Bewegungen eines Tieres konnen dann Bewegungen
des anderen auslosen, so dass eine kurze Reaktions-
kette von kleinen Spriingen und gegenseitigen Aus-
richt-Bewegungen ablaufen kann, die aber meist
schnell wieder zum Erliegen kommt (vgl. JANVIER
1935). Sowohl optische Wahrnehmung der Bewegung
als auch taktile Reize 16sen eine Reaktion des Partners
aus. In den Hiipfpausen kann dann wieder der Balzruf
des o ertonen, der das ¢ wieder zu neuer Aktivitit
anregt, so dass wieder eine Serie von Anhiipf-Versu-
chen erfolgt, bis schlieBlich ein Exemplar das andere
so trifft, dass es auf dessen Riicken gerit. Beide
Geschlechter konnen die Aufsitzposition einnehmen.
Wenn aber das ? oben sitzt, ist sie nur von kurzer
Dauer, da sich das o entweder sofort oder nach eini-
gen Sekunden herausldst, und das Anhiipfen von neu-
em beginnen kann. In dieser Phase des Verhaltens hat
sich das ¢ durch sein Hiipfen mehr oder weniger weit
von seinem Versteck entfernt, sofern sich iiberhaupt
eines in der Nihe befand. Selbst wenn das o bei dem
Fortgang des Anhiipfens in geeigneter Position auf
dem ¢ zu sitzen kommt und dieses nicht auskeilt (s.
Auskeilen), so fiihrt das ohne geeignetem Versteck
nicht zum Ablaichen und das Paar trennt sich wieder.

Anbhiipflaut. Wihrend des Anhiipfens oder auch bei
den Positionskorrekturen duBern beide Geschlechter
oft einen charakteristischen Laut, der aus einem kur-
zen einsilbigen Piepen besteht. Er ist nicht mit dem
mehrsilbigen Balzruf (s. 0.) zu verwechseln. Der An-
hiipflaut ist zwar meist an die Bewegung gekoppelt,
kann aber vor allem bei fortgeschrittenem Vorspiel
auch ohne gleichzeitige Bewegungen abgegeben wer-
den. Obgleich die 9o den Anhiipflaut hiufiger vor-
bringen, gibt es auch Situationen, bei denen 22
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Abb. 3. Direktes Anndherungs- und Paarungs-Verhalten: In
dieser Form findet die Anniherung nur dann statt, wenn das
o schon sehr stark auf sein Versteck fixiert ist, und das ¢
sich schon in sehr fortgeschrittener Ablaichbereitschaft
befindet. (Dieses ¢ hatte sich zuvor, beim Versuch zum im
Nachbarterrarium rufenden &'d* zu hiipfen, die Nase ver-
letzt). a Gerichtete Anndherung des ¢ an das &, sobald es
beim ersten Sichtkontakt dessen Bewegung wahrnimmt; b
das o richtet sich bei Wahrnehmung des 2, indem es kleine
Seitwirtsschritte mit den Vorderextremitidten macht, auf
dieses aus, was ein erneutes Anndhern des 2 auslésen kann;
¢ In einigen Féllen kommt es zu einem Kopfsprung des ¢
unter das o und dabei einwirts in das Versteck; d Sobald
das ? unter dem o ist, dreht es sich wieder in Auswérts-
richtung, was durch das & gegenkompensiert wird, und was
zur Appositionsstellung fihrt, wobei beide aus dem Ver-
steck herausschauen. Nur wenn dies im Versteck geschieht,
kann es schlieBlich zur Eiablage kommen.
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gegeniiber wenig aktiven o'd" den Anhiipflaut hiufig
duBern (dabei auch oft ohne Hiipfen). In einem Fall
wurde er sogar bei zwei ¢ 2, die sexuell hoch moti-
viert waren, durch das Tonband-Abspielen des ménn-
lichen Balzrufs ausgeldst, und zwar in dem Augen-
blick, als das eine ? das andere hiipfen sah. Als jenes
wiederum die Bewegung eines in diesem Moment
wenig sexualbereiten J* sah, duflerte es ebenfalls den
Anhiipflaut. Sowohl beim & als auch beim ¢ signali-
siert dieser Laut einen hohen Grad an sexueller Erre-
gung.

Anvisieren. Wenn das & schon sehr auf sein Versteck
fixiert ist, dann verldsst es dieses in der Regel nicht
mehr. Falls nun durch Rufen ein ¢ in den Sichtbereich
des " gelangt, wird es aus dem Versteck heraus anvi-
siert (Abb. 3 a, b). Hierbei macht das o Positionskor-
rekturen und richtet seine Lidngsachse auf das ¢ aus.
Ausgelost werden die Positionskorrekturen von
Bewegungen bzw. Positionséinderungen des 2. Die
einzelnen Hipfer des ¢ konnen vom Anhiipflaut
begleitet sein, was moglicherweise die Wirksamkeit
unterstreicht.

Stempeln. Auf Bewegungen des % reagiert das o
durch immer erneutes frontales Anvisieren. Die Kor-
perachse wird immer wieder auf die neue Position des
¢ ausgerichtet. Dazu macht das o mit den Vorderbei-
nen kleine Schritte seitwirts. Wenn nun aber keine
Positionskorrektur mehr nétig ist, weil das ¢ direkt
vor dem Versteck steht, macht es manchmal diese
Schrittbewegung mit den Vorderbeinen trotzdem. Es
tritt auf der Stelle, ohne die Kérperposition nennens-
wert zu verdndern.

Auskeilen (Wegschleudern). Das Auskeilen ist das
Wegschleudern cines anderen Individuums durch
einen gezielten Tritt mit dem Hinterbein. Es tritt als
Reaktion auf Berithrung auf. Aus einer mehrfachen
wechselseitigen Abfolge dieser Verhaltensweise ent-

Fig. 3. Direct form of approach and mating behaviour: This
form of approach only occurs, when the male is already
strongly attached to his hide and the female is ready to
spawn. (This female had injured her nose earlier in trying to
jump into the neighbouring terrarium where a male called).
a Straight approach of the female towards the male, as soon
as she sees his movement; b The male directs his body axis
towards the female by doing small sideward steps with the
forelegs. This might elict a further approach reaction of the
female; ¢ Sometimes the female jumps into the male’s hide
under his belly performing a kind of head bouncer; d As
soon as the female is under the male, she reorients herself to
face outside the hide. This movement has to be compensa-
ted also by the male, so that both face outside coming into
the apposition posture. Only if this occurs within the hide
spawning will follow.

steht das charakteristische Anhiipf-Auskeil-Verhalten.
Typisch ist etwa folgender Ablauf: Ein ¢ sitzt am
Wasser, zwei oder drei J'd" sitzen im Umbkreis. Bei
einer Bewegung des ¢ hiipft ein o darauf zu, und nach
einigen gerichteten Spriingen beriihrt es das 2. Eine
mogliche Reaktion ist die Flucht. Eine andere Reak-
tion ist, dass das o vom % sofort weggeschleudert
wird.

Der Bewegungsablauf des Auskeilens bzw. Weg-
schleuderns konnte erst genauer anhand von Video-
aufnahmen beobachtet werden. Wenn das anhiipfende
Tier mehr von hinten kommt, keilt das sitzende Indi-
viduum mit dem Hinterbein kriiftig nach hinten aus;
wenn es dagegen von der Seite kommt, fiihrt es die
Extremitdt mit etwas erhdhtem FuB auf der Seite des
Zudringlings nach vorn und schleudert ihn seitlich
weg. Es zeigte sich auch, dass hier Korrekturen vor-
genommen werden konnen. Wenn das Wegschleudern
beim ersten Mal nicht gelingt, wird unmittelbar
danach ein zweiter Tritt nachgesetzt. Auch ein mehr-
maliges ,,Rudern mit der erhobenen Hinterextremitiit
wurde von einigen ? ¢ gezeigt.

Wegschleudern ist immer als Antwort auf Anhiipfen
oder AnstoBen (reduzierte Form des Anhiipfens s.
Jjeweils dort) aufgetreten. Es wird besonders durch ¢ 2
ausgefiihrt. Allerdings schleuderten nach einigen
Wegschleuderaktionen eines 2 auch 99 das ent-
sprechende ¢, wenn auch mit geringerer Intensitit
und weniger erfolgreich. Ein ¢ schleuderte auch zwei
Jd'd im Wechsel, wobei der jeweils vorletzte zuriick-
kam und erneut geschleudert wurde (Abb. 4).

Nach ldnger anhaltendem Anhiipf-Auskeil-Verhalten
kommt es manchmal zu Szenen, die schon jenen #hn-
lich sind, die die Kopula einleiten (z. B. Aufsitzen mit
Kehlsack-Betrillern). Aber zum Ablaichen kann es
hier nicht kommen, weil das Anhiipfen-Auskeilen
immer an einer flir das Ablaichen ungeeigneten Stelle
stattfindet. Wenn amplexus-dhnliche Situationen vor-
kommen, kann auch hier das ¢ die obere oder die
untere Position einnehmen.

Verminderung der Fluchtreaktionen. Nach einer
lingeren Balz nimmt die Hiipfaktivitit ab. Meistens
ist es dann das o, das sich einem Versteck nihert oder
sogar in ein Versteck schliipft. Dort immer ortsbeharr-
licher werdend und immer wieder darin postiert, kann
schlieBlich ein ¢ in das Versteck hereingelockt wer-
den. Dann kann es zum Ablaichen im Revier des &
kommen.

Auch abseits des Verstecks eines ¢ vermindern sich
nach einiger Zeit der Balz die Fluchtreaktionen, was
dort aber nicht zur Eiablage fiihren kann. Es muss
dann vor der Gametenabgabe immer eine erneute
Trennung der Partner geben, da die 22 das & nicht —
wie bei manchen anderen Froschlurchen - huckepack
zum Ablaichplatz tragen (s. Diskussion).
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Abb. 4. Anhiipf-Auskeil-Verhalten: Wesentlich langer dau-
ert das Annnédherungsverhalten, wenn die d'd" noch nicht so
stark auf ihr Versteck fixiert sind und die ? ¢ noch nicht die
volle Ablaichbereitschaft erreicht haben. Es koénnen sich
mehrere Individuen beiderlei Geschlechts daran beteiligen.
a Ein ¢ hiipft ein kleineres o an, es hat soeben ein anderes,
ebenfalls kleineres, o weggeschleudert. Manchmal wird die
Wegschleuderbewegung mit mehrmaligem Auskeilen der
Hinterextremitiit (erhobenes Bein auf der abgewandten Sei-
te) unterstrichen; b Auch die &'d" keilen aus. Hier keilt ein
kleines " gegen das grof3e ¢ aus, kann es aber kaum von der
Stelle bewegen; ¢ Ein o hiipft das groe ? an, wobei letzte-
res gerade die Hinterextremitét ansetzt, um das o weit weg-
zuschleudern.

Fig. 4. Jump-onto-kick-off beheviour: The approach beha-
viour takes much longer when the male is not yet closely
attached to his hide and the female is not yet ready to
spawn. Several individuals of both sexes can take part in
such behaviour. a A female jumps onto a smaller male, whi-
le she just kicked off another one with her left hind leg.
Sometimes the kicking movement is emphasized by repea-
ting it twice (note the raised hindleg of the female); b Males
also kick. Here a small male kicks a larger female, but he is
hardly able to move her; ¢ A male jumps onto a large fema-
le at the same moment when she extends her leg to kick him
off.

Handauflegen. Es hat auch Situationen gegeben, in
denen bei Berithrung durch das herannahende ¢ das
J (oder umgekehrt das herannahende o das %)
das beriihrte Vorderbein sofort anhebt und auf den
Riicken des Partners auflegt; meistens trennen beide
sich danach wieder und es kommt dann eventuell bei
spiterer Gelegenheit zum Unterschieben oder zum
Kopfsprung (s.0.). Je nach Ausgangsposition kann die
Hand auf ganz verschiedenen Korperteilen zu liegen
kommen. Wenn das ¢ von der Seite kommt, kann es
die Hand auch auf den Kopf des ¢ legen; recht hdufig
wird die Hand auf die Hand oder den FuB des anderen
gelegt (Abb.5) (s. auch: Umfassen der Nase). Das
Handauflegen wurde bei beiden Geschlechtern beob-
achtet. Es kann von vornherein auch in der Lendenge-
gend stattfinden, so dass es dem Erscheinungsbild
eines schwachen Amplexus gleichkommt. Auch dies
kann bei beiden Geschlechtern vorkommen. Manch-

mal fithrt Handauflegen durch Positionskorrekturen
oder Ubereinanderrutschen schlieBlich zur Apposi-
tion. Das Handauflegen kann nur dann funktionieren,
wenn Fluchtreaktion oder Auskeilreaktion schon weit
abgebaut ist.

Umfassen der Nase. Wenn sich das & von der Seite
dem 2 nihert, wird oft die Hand nicht auf dessen
Riicken gelegt, sondern zum vorderen Kopfende
gefiihrt und die Nase umfasst. Sie wird dabei ein
wenig herabgedriickt, was zu einer Position des Kop-
fes des ¢ fiihren kann, die schon eine weitergehende
Verhaltensphase andeutet, bei der das € mit dem Kopf
unter die Kehle des & gebracht wird (vgl. Kopf-
sprung). Ausgefiihrt wurde das Naseumfassen nach
den Protokollen nur vom J'd. Diese Verhaltensweise
wurde zu oft beobachtet, als dass man sie zu den
,,Zufallserscheinungen* rechnen kénnte. Eine Funk-
tion des Nasenfortsatzes als ,,Anfasser ist denkbar.



Klaus BUSSE: Fortpflanzungsbiologie von Rhinoderma darwinii 13

Korperumfassen. Diese Verhaltensweise kann als
Weiterentwicklung des Handauflegens interpretiert
werden, bei der ein Individuum (" oder %) versucht,
das andere zu umfassen, was manchmal schon direkt
auf die Lendenregion gerichtet ist. Es ist aber nicht
notig, dass dabei die Partner gleich ausgerichtet sind,
weshalb das Korperumfassen deutlich von der eigent-
lichen Appositionsstellung unterschieden sein kann.
Wenn beide Tiere sich in der gleichen Intention
ndhern, kann das folgende Verhaltenselement entste-
hen.

Gegenstemmen und Schulter-Umschlingen. Wenn
ein d vor einem % sitzt, das ihm das Vorderbein um
die Flanke legt (Appositionsandeutung), kann sich das
d gegen dic Kehle des ¢ stemmen (Abb. 5a). Eine
andere Position kann dann entstehen, wenn die Part-
ner nebeneinander sitzen und sich gegenseitig das
zugewandte Vorderbein auf den Riicken legen, wobei
das jeweils abgewandte Vorderbein auf dem Boden
bleibt.

AnstoBlen. Wenn die Tiere einander nahe genug sind
und vor allem, wenn das Fluchtverhalten stark abge-
baut ist, wird das Anhiipfen minimiert, wobei die Tie-
re einander lediglich mit der Kehlpartie (o oder 2)
oder Schnauzenspitze (%) leicht anstoBen; dabei kann
ebenfalls der Anhiipflaut geduflert werden. Diese Ver-
haltensweise leitet beim 2 schon zu den niichsten Pha-
sen des Vorspiels iiber, weil sie Tendenzen zum Unter-
schieben (s.u.) oder zum Kopfsprung ( s. u.) erkennen
lasst und dadurch zustande kommt, dass das € bei sei-
nen Anniherungen den Kopf senkt (Abb. 5 b).

Aufhiipfen. Nachdem es schon einige Beriihrungen
durch Anhiipfen oder Anstoflen gegeben hat, kann es
sein, dass das " in appositions-dhnlicher Stellung auf
dem Riicken des ¢ auftrifft (Aufhiipfen). Sofern das
nicht sofort davonspringt oder auskeilt, kann es nach
Positionskorrekturen zum Aufsitzen kommen. Dieses
Aufsitzen unterscheidet sich von der ,,Kopula® durch
Apposition (s.u.) dadurch, dass das Paar sich nicht in
einem zur Eiablage geeigneten Versteck befindet, weil
es entweder nicht in der Nihe des Verstecks des o
war, oder weil es sich durch das vorausgegangene
Anhiipfen-Auskeilen davon entfernt hat. In dieser
Situation fdllt das Pdrchen bald wieder auseinander.

Aufsteigen. Manchmal tendieren beide Geschlechter
nach einiger Zeit des gegenseitigen Anhiipfens dazu,
sich im nahegelegenen Versteck oder in der Vegeta-
tion riickwérts zu verkriechen. In einigen Fillen bezo-
gen beide Unterstidnde, die etwa 5 cm auseinander
lagen, aus denen sie sich wechselseitig herauszu-
locken versuchten. In den Fillen, in denen das ¢ nicht
so ortsbeharrlich war wie das 2, konnte beobachtet
werden, dass das o sich schlieBlich zum ¢ begab, das
aus dem Versteck herausschaute. Es zwingte sich
dann in das Versteck des ¢ und stieg von der Flanke

Abb. 5. Fortgeschrittenes Anhiipf-(Auskeil)-Verhalten: Bei
fortgeschrittenerer Situation bewirkt nicht jede Bewegung
und jede Berithrung ein Auskeilen oder eine Flucht des
Angehiipften, sondern die Tiere lassen sich vom potentiel-
len Partner beriihren. a Hier versucht das groBe ¢ das klei-
nere d" zu klammern. Letzteres reagiert mit Gegenstemmen.
Die Vorderextremitéit des ? ist auf der des o Diese Verhal-
tensweisen sind bei beiden Geschlechtern vorhanden; b Das
groBe 2 macht eine angedeutete Unterschlupf-Bewegung,
welche schon einen Kopfsprung wie bei Abb. 3.c) andeutet,
der aber wie hier aulerhalb des Versteckes nicht zustande-
kommt. Wihrenddessen zeigt das o das Handauflegen

Fig. 5. Advanced stage in the jump-onto-(kick-off) beha-
viour: At an advanced stage not each movement or touch by
the partner results in a kick or flight of the other individual
but they tolerate the touch of the partner. a Here the large
female tries to embrace the male, he reacts with wrestling.
The hand of the female rests on the male’s hand. The beha-
viour of embracing and frontleg touch is shown by either
sex; b The large female makes an intention movement to
slip underneath the male’s belly. This looks like an intention
movement to perform a head bouncer similar to fig 3 c).
Nevertheless, this is not done while the frogs are outside the
hide. At the same time the male shows the frontleg touch.

her auf das 2 und drehte sich vorwirts, so dass die
Lingsachsen beider Tiere iibereinander lagen, womit
die normale Appositions-Stellung erreicht war. Dies
kann zur Eiablage fiithren, falls nicht das ¢ bereits bei
der Beriihrung durch das ¢ aus dem Versteck heraus-
springt oder sich ein Partner nach einer Weile ohne
ersichtlichen Grund entfernt.

Unterschieben. JANVIER (1935: 200) beschreibt, dass
die Frosche sich ,,...a reculons...”, also riickwirts,
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ndhern. Dies geschicht aber nach unseren Protokollen
erst nach vorausgegangenem Korperkontakt und
hochstens als eine Art von Korrekturbewegung.
Zunichst ndhern sich die ¢ jedoch vorwérts. Eine
Tendenz nach unten deutet sich durch Senken des
Kopfes etwa unter die Kehle des & an (Abb. 5 b).
Dann kann es geschehen, dass entweder das o auf-
steigt oder dass das ¢ sich dreht und riickwérts unter
das o rutscht; es kann sich aber auch ein Stiick vor-
wirts unterschieben und dann erst drehen.

Das Unterschieben kann auch nach dem Handauf-
legen stattfinden. Dazu muss das ¢ jedoch aktiv auf-
steigen, wobei es seine Stellung so weit verdndert,
dass — selbst wenn alles bereits im Versteck geschieht
— es wiederum nicht die optimale Position im Versteck
einnimmt. Dazu ist ein erneutes Zentrieren in der
Hohle notwendig. In einer weiter fortgeschrittenen
Phase ist die Ortsbeharrlichkeit des ¢ so stark, dass es
sich nicht mehr fortbewegt. In diesem Fall schiebt
sich schlieBlich das ? unter das &, was auch riickwiért
geschehen kann (JaAnNviEr 1935: 200). Doch im
Gegensatz zu Janviers Beschreibung sind es nicht bei-
de Tiere, die sich bis zur Beriihrung ihrer Hinterenden
riickwirts anndhern, sondern es ist nur das %, das sich
rlickwirts ein wenig unter Kehle und Bauch des &
schiebt (s. Diskussion).

Kopfsprung. Die Art und Weise, wie das € anriickt,
héngt von der Intensititsstufe der Ablaichbereitschaft
des ? ab. Im Extremfall wurde beobachtet, dass das ¢
sich aktiv mit dem Kopf voran unter das &' schiebt.
Die Aktion des Unterschiebens des ¢ war manchmal
derart vehement, dass ich diesen Ablauf als ,,Kopf-
sprung® bezeichnet habe. Der Kopfsprung wurde
gezielt unter die Kehle und/oder den Bauch des o* aus-
geflhrt, wobei sich das ¢ mit aller Kraft darunter-
stemmte, um sich anschliefend um 180° zu drehen
und dann, ebenfalls vorwirts aus dem Versteck her-
ausschauend, die untere Appositionsstellung einzu-
nehmen (Abb. 3 c und d). Dieser Kopfsprung leitete in
einigen Fillen ohne nochmalige Trennung der Partner
eine Eiablage ein, bedurfte dennoch meist einer Posi-
tionskorrektur (s. u.).

Der Kopfsprung steht meist am Ende eines Verhal-
tensablaufes mit hoher Ablaichbereitschaft und Syn-
chronisations-Ubereinstimmung beider Partner. Die
Vorbedingungen wurden experimentell dadurch
geschaffen, dass die Geschlechter getrennt in zwei
Terrarien gehalten wurden. In einem rief das J" inten-
siv, im anderen versuchte das ¢ verstirkt, die Terra-
rienwand zum Behilter des o zu iiberwinden. In
einem Fall ging das so weit, dass das ¢ sich dabei den
Nasenfortsatz beschddigte. Beim Umsetzen des ¢ in
das Terrarium des ¢ kam es in wenigen Stunden zur
Apposition und sogar zur Gamentenabgabe. Unter
solchen Bedingungen werden viele der oben aufge-

zdhlten Elemente der Verhaltensabfolge stark redu-
ziert oder fallen gar ganz weg. Anvisieren, Ausrich-
ten, Anhiipflaut (ggfs. ohne Anhiipfbewegung des o)
kann vorher kurz stattfinden. Das Auskeilen und
damit das ganze Anhiipf-Auskeil-Verhalten findet hier
tiberhaupt nicht statt, es ist hingegen ein Anzeichen
von nur geringer Synchronisierung und ungleicher
Ablaichbereitschaft der Partner.

Positionskorrektur. Nach dem Kopfsprung — der in
die Abfolge von Elementen gehort, die bei hoher
Ablaichbereitschaft beider Geschlechter gezeigt wird
— bedarf es nur noch weniger Bewegungen, um in die
richtige Appositionsstellung (Abb. 3 d) zu gelangen.
Sie bestehen nur aus der Kompensation des ¢ gegen
die Kehrtwendung des ¢, das sich um 180° unter ihm
wegdreht, so dass beide schlieBllich in gleicher Rich-
tung aus dem Versteck hinausschauen. Aus dieser
Situation kommt es in der Regel zum Ablaichen,
sofern das Paar nicht spontan durch Heraushiipfen
eines oder beider Partner aus dem Versteck den
Ablauf unterbricht. Die Verhaltensweise, die hier als
Positonskorrektur bezeichet wird, entspricht dem
Ubereinanderrutschen, wobei die Positionskorrektur
die besser koordinierte, reduzierte (und daher unspek-
takuldre) Form bei einem gut synchronisierten Paar
ist.

Ubereinanderrutschen. Manchmal ist die Positions-
korrektur beider Geschlechter ein schneller Ablauf
von Bewegungen. Dabei kann der Positionsfehler
iiberkompensiert werden, so dass das o iiber das Ziel
schieffit und mit dem Vorderkorper wieder herunter-
rutscht. Da auch das ¢ kompensiert, wird daraus meist
ein ungeordnetes Aufeinanderherumrutschen. Das
fihrt in der Regel dazu, dass das Paar zunéchst wieder
auseinander féllt. Danach muss dann eine erneute Ver-
haltenskette ablaufen — etwa mit Anhiipfen, Handauf-
legen, Kehlsack-Betrillern, Unterschieben, erneutem
Ubereinanderrutschen etc. —, bis es zu einer be-
standigen Apposition kommt.

Kehlsack-Betrillern. Wenn ein Kontakt zwischen der
Kehle des ¢ und dem Korper des ¢ stattfindet, der
nicht sofort wieder durch eine andere Verhaltensweise
unterbrochen wird, dann kann nach einer Weile das o
anfangen, in Abstinden vibrierende Bewegungen des
Kehlsackes gegen die Haut des ¢ zu machen. Es
betrillert in dieser Weise zum Beispiel die Flanke des
? (Abb. 6 a). Dieses Verhaltensmuster kann in Kom-
bination oder im Wechsel mit anderen Verhaltenswei-
sen des fortgeschrittenen Vorspiels — also auch vor der
Apposition — stattfinden. Besonders deutlich und
regelmiBig ist es jedoch wihrend der Apposition (s.
u.) zu beobachten.

3.2.5. Das Zustandekommen des Ablaichaktes. Alle
oben aufgefiihrten Verhaltensweisen fiihren nicht zur
Eiablage, wenn sie auBlerhalb des Ablaichversteckes
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stattfinden. Erst von dem Moment an, wenn das Paar
am richtigen Ablaichort ist, kann man — sofern es
nicht spontan unterbricht — damit rechnen, dass zum
richtigen Zeitpunkt die Gameten abgegeben werden.
Es besteht offenbar ein Hemm-Mechanismus, der die
Eiablage verhindert, solange die richtige Positionie-
rung im Versteck nicht erreicht ist. Er bewirkt, dass
das Paar eher wieder auseinander fillt, als dass es an
ungeschiitztem Ort ablaicht (s. Diskussion).

Bedingungen und Verhaltensabliufe des Aufsit-
zens. Aus dem vorigen Kapitel geht hervor, dass es
mehrere Wege gibt, die zum Ablaichakt fithren kon-
nen, und dass sie vom Synchronisations-zustand der
Geschlechter oder auch rdumlichen Umstinden be-
einflusst werden. Die Gametenabgabe findet aber erst
statt, wenn das Paar in zueinander passender Ablaich-
Synchronisations-Stufe in seinem Unterstand zentriert
sitzt. Aber selbst wenn diese Bedingungen gegeben
sind, kann das Aufsitzen wieder abgebrochen werden,
das Paar trennt sich ganz oder fillt auf eine relativ an-
fangliche Stufe der Balz zuriick, von der aus sich das
Geschehen erneut steigern kann, bis eventuell die fiir

die Laichabgabe geeigneten Voraussetzungen gege-
ben sind.

Aufsitzen oder Apposition. Einen eigentlichen
Amplexus oder Kopula mit Klammergriff nach allge-
meiner Art der Froschlurche gibt es bei R. darwinii
nicht. Es ist vielmehr ein Aufsitzen, wobei das & die
Vorderextremitidten von beiden Seiten an die Flanken
des ¢ anlegt, ohne sich dabei festzuklammern. Die
Hénde werden am Boden abgestiitzt. Auch die Hinter-
extremitéten ruhen dabei auf dem Untergrund (Abb. 3
d). Da der ,,Amplexus als Festpunkt und Begriff im
Verhalten der Froschlurche gilt, wird in dieser Arbeit
der Ausduck in Anfiihrungsstrichen verwendet,
ansonsten wird aber der Ausdruck: ,, Aufsitzen* oder
,»~Apposition* bevorzugt. Er unterscheidet sich von der
klassischen Form des Klammerns durch seine Schwi-
che. Die Verhaltensabliufe, die zum Aufsitzen fiihren,
konnen wie oben geschildert in Abhingigkeit der
Abstimmung und Synchronisation der Partner aufein-
ander sehr variabel sein.

Dieser Verhaltensabschnitt hingegen beinhaltet einen
bereits hohen Grad an Abstimmung der Partner, was

Abb. 6. Kehlsack-Betrillern und Ubereinanderrutschen. In
dieser Phase sind Fluchtreaktionen und Auskeilen nicht
mehr vorhanden. Diese Verhaltensweisen kénnen sowohl
im oder am endgiiltigen Eiablageversteck ebenso wie
abseits davon stattfinden. a Bereits bei den ersten Kontakt-
aufnahmen ohne Flucht kann eine Beriihrung der Kehle des
J" mit dem Riicken oder den Flanken des ¢ stattfinden.
Dabei treten nach einiger Zeit der Kehlbewegung des o mit
normaler Atemfrequenz kurze Abschnitte mit einer zittern-
den Kehlbewegung gegen die Haut des ¢ auf. Dieses Kehl-
trillern findet in Intervallen wihrend der ganzen Zeit des
Zusammenseins des Paares bis zur etwaigen Eiablage statt;
b Nachdem ein & auf ein ¢ gehiipft ist, rutscht es dariiber
her und vollzieht Positionskorrekturen zur gleichsinnigen
Paralellausrichtung. Auch das ¢ kompensiert, dadurch ent-
steht oft eine Uberkompensierung, die zu einem hastigen
Ubereinanderherrutschen fithren kann, bei dem das & meist
wieder herunterfillt.

Fig. 6. Throat quiver and sliding over each other. At this sta-
ge flight reactions and kicking do no longer occur. This
behaviour can occur inside or close to the definitive spaw-
ning site as well as away from it. a. Already during the first
contacts without flight of the female, the male’s throat tou-
ches the back or the flanks of the female. After some time
with throat movements of the male at the normal breathing
frequency, his throat starts short bouts of quivering move-
ments against the female’s skin. Such specific throat move-
ments of the male occur at intervals for the whole time the
pair stays together until spawning; b After a male has jum-
ped onto a female, he slides over her and adjusts his posi-
tion to be parallel with her and have the same orientation of
the body axis. As the female also tries to correct her body
orientation these movements often result in an overcompen-
sation so that a hectic series of movements begins and often
the male falls off.



16 Bonner zoologische Beitrdge 51 (2003)

ein synchrones Abgeben der Gameten erméglicht. Die
im Folgenden beschriebenen Verhaltensweisen sind
mit Ausnahme des Rufens im Zusammenhang mit
einem erfolgreichen Ablaichen immer aufgetreten.

Rufen wihrend des Aufsitzens. Wihrend sich das &
auf dem ¢ befindet, reagiert es erneut besonders
intensiv auf fremde Rufe. Es gentigt hier, den Balzruf
der Nasenfrésche nachzuahmen, und das in Paarung
befindliche & ,,fillt einem f6rmlich ins Wort™, noch
bevor die Zeile beendet ist. Der unter diesen Umstén-
den geduBerte Laut ist dem Balzruf gleich. In der Pra-
xis erwies sich das Nachpfeifen des Rufes als gute
Kontrolle, um festzustellen, ob sich in einem der Ter-
rarien gerade ein Paar in Apposition befindet. Bei
jedem Balzruf, der aus der Ferne vernehmbar ist, wird
der eigene dagegengesetzt. Dabei dndert sich auch
zwangslidufig das Bewegungsmuster des taktilen Rei-
zes, den der Kehlsack des o auf den Riicken des ¢
ausiibt. Die Beobachtung des Paares zeigte, dass
selbst wenn nicht sofort durch eine Lautgebung geant-
wortet wird, doch sogleich eine Verinderung der
Atemfrequenz eintritt: der Atem stockt, als wolle das
& zum Ruf ansetzen. Dies ist nicht mit dem Kehlsack-
Betrillern zu verwechseln.

Wie bereits erwihnt, hat der Ruf der Nasenfrosche
auch territoriale Funktion (s. Diskussion), der die
Distanz zwischen den einzelnen o'd" reguliert. Wenn
nun schon an einem Platz abgelaicht wird, verhindert
er so auch, dass in unmittelbarer Nihe ein anderes
Gelege zustandekommt, welches fiir das spétere Auf-
findeverhalten der eigenen Brut und der Minimierung
von Verwechslungen von Bedeutung ist (s. u.: Gelege-
Standort).

Kehlsack-Betrillern wihrend des Aufsitzens. Wih-
rend der Apposition beriihrt der Kehlsack des ¢ den
Riicken des ¢ im Rhythmus der Atmung. Nach eini-
gen normalen Atemziigen folgt eine Serie von kurzen
Vibrationen des Kehlsackes, wobei der Korper dichter
angedriickt wird. Dies wird hier als Bestandteil der
schlieflich zur Eiablage fiihrenden Stimulation des ¢
gedeutet. Unabhingig davon kann in Abstinden ein
kaum merklicher Tremor durch den ganzen Korper
des o gehen. Es ist nicht geklért, ob dies ebenfalls der
Stimulation des ¢ dient oder gar schon ein angedeute-
tes Vorpressen zur Samenabgabe ist. Das Kehltrillern
ist nicht ausschlieBlich an die Apposition gebunden.
Es wird bereits in einer viel fritheren Phase des Ver-
haltens gezeigt. Es kann alle Verhaltensweisen mit
etwas anhaltender Beriihrung zwischen o'd* und % ¢
begleiten. Dem Kehlsack-Betrillern wird eine Bedeu-
tung als Stimulans zur Eiablage beigemessen (s.
Diskussion).

Aufrichten / Absenken und Flankendriicken. Ge-
stiitzt auf die Vorderextremitéten, vergroflert oder ver-

kleinert das o den Kontakt seiner Ventralfliche zum
Riicken des ?. Die Zeitabstinde, in denen diese
Umstellungen vorgenommen werden, betragen etliche
Sekunden bis Minuten. Dabei wird zwangsldufig in
diesen Abstinden die Art und Weise und vor allem die
Flichenbezogenheit der Stimulierung durch die
Atembewegung und das Betrillern des Riickens ver-
andert.

Ebenfalls in unregelmiBigen Abstinden, aber unab-
hingig von den obigen Verhaltensweisen, driickt das
J mit einer zuckenden Bewegung dic Vorderextre-
mitéten beidseitig enger an die Flanken des ¢ an, was
unabhidngig von der Aufricht-Absenk-Bewegung
geschieht.

3.2.6. Gameten-Abgabe. Das Aufrichten, das Ab-
senken und das Flankendriicken haben mit einer schon
fortgeschrittenen Situation in Vorbereitung der Game-
tenabgabe zu tun, aber selbst hier kann die Handlung
noch abgebrochen werden. Daher wurden sie bereits
im vorigen Kapitel abgehandelt. Es ist moglich, dass
diese Bewegungen bereits die Eiabgabe einleiten.
Letztlich wird diese aber erst durch das Kreuzdurch-
biegen des ¢ deutlich.

Abdominalkontraktionen und Zehen-Klonus. Es
konnten auch abdominale Kontraktionen des ¢ beob-
achtet werden, die méglicherweise eine Steigerung
des oben erwihnten Tremors sind. AuBerlich dhneln
sie aber auch den Kontraktionen bei einer Urinabgabe.
Ob hier Sperma oder Urin zur generellen weiteren
Anfeuchtung des Milieus abgegeben wird, konnte
nicht geklart werden.

In einer spiteren Phase sah man auch weitergehende
Kontraktionen, die krampfartiger wirkten, manchmal
in die Extremitidten tibergingen und schlieBlich zum
Erzittern der Zehen fiihrten.

Kreuzdurchbiegen und Abgabe der Eier. Der
Moment des AbstoBens der Eier konnte im Terrarium
bisher nicht auf die Stunde genau festgestellt werden,
da die Hinterenden der Frdsche beim Ablaichakt im
Versteck verborgen sind. In einem Falle wurde jedoch
beim Fotografieren ein Paar bei der Eiablage gestort,
so dass das o absprang. Hier wurde eine Ablaich-
Position des ¢ mit bauchwirts durchgebogenem
Riicken deutlich (Abb. 7). In dieser Lage verharrte es
noch eine Viertelstunde bewegungslos, obgleich das &
nicht mehr dabei war. An der nachfolgenden Entwik-
klung der Eier konnte nachgewiesen werden, dass die
Sperma-Abgabe des J schon stattgefunden haben
musste. das o hat trotz der Stérung spéter die Kaul-
quappen abgeholt, (s. u. Aufnahme der Kaulquappen,
2. Absatz).

3.2.7. Der Gelege-Standort. Das gegenseitige An-
hiipfen zur Einleitung der Aufsitzens (s. o.: Un-
gerichtetes Balzverhalten und ff.) bewirkt Stand-
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ortverinderungen, die daflir ausschlaggebend sind,
wo am Ende das Gelege seinen Platz bekommen wird.
Im Allgemeinen wird dies das Versteck (oder eine der
anderen Unterschlupfmoglichkeiten) im Territorium
des o sein, in welches es sich zuriickzieht, gefolgt
vom ?.

Meistens sind auf einem Raum von wenigen Quadrat-
dezimetern mehrere Versteckméglichkeiten wie tiber-
wachsene Liicken im Gestein oder zwischen Holz-
stiicken oder eine Art von Sasse, die mit Vegetation
tiberdeckt ist, in welcher das Paar ablaicht. Der end-
giiltige Gelegestandort braucht nicht unbedingt das
Versteck zu sein, von dem aus das J" urspriinglich rief,
sondern hingt von der wechselseitigen Lock- und Fol-
ge-Aktivitdt der Tiere vor dem Laichakt ab. Auch im
Terrarium waren es in allen beobachteten Fillen ent-
weder ganz oder zumindest zum groBlen Teil von
Vegetation iiberdeckte Mulden.

Obgleich Wasserrinnsale in den Ablaichbiotop von
Rhinoderma darwini gehdren (s. o.: Verteilung im
Geldnde), wurden die Eier immer auflerhalb des Was-
sers, ja sogar in gewisser Hinsicht anndhernd tiberflu-
tungssicher abgelegt. So wurden auch im Terrarium
die Versteckmoglichkeiten bevorzugt, die 3 bis 5 cm
tiber dem Spiegel des Wasserteils gelegen waren und
sich sozusagen oberhalb der Uferbéschung befanden.
Obgleich das Anhiipfverhalten manchmal bewirkt,
dass die Tiere einfach ins Wasser plumpsten, so
kamen direkt im Wasser nie weiterfiihrende Balz-
handlungen zustande. Im Wasser abgelegte Eier
wiren fiir die Aufzucht verloren, da das o sie spéter
dort nicht aufnehmen kann. (s. Diskussion). Bezeich-
nenderweise ist das Aufsitzen eines ¢ auf einem J,
und nicht umgekehrt!, schon einmal im Wasser beob-
achtet worden. Dieser Fall ist jedoch — im Sinne eines
an falschem Ort abgelegten Geleges — belanglos, da es
in dieser Art der Zusammensetzung nicht zur Eiabla-
ge kommen kann.

3.2.8. Die Zeit nach der Eiablage. Der Ablagetermin
selbst konnte nur auf den Tag genau, nicht aber auf die
Stunde genau ermittelt werden (s. o. Kreuzdurchbie-
gen und Abgabe der Eier), da der Eiaustritt verdeckt
geschieht. Dennoch ist dies der Beginn eines wichti-
gen Lebensabschnittes, der bis zur Kaulquappenauf-
nahme dauert. Wihrend dieser Zeit entwickeln sich
die Eier im luftfeuchten Mikroklima im Inneren des
Versteckes, also auflerhalb des Kehlsackes, bis die
Kaulquappen schliipfen und vom & aufgenommen
werden. Bis dahin miissen sie 20 Tage oder mehr war-
ten (s. u. Entwicklung der Eier). Eine Entwicklungsta-
belle wurde von JORQUERA et al. (1972) erarbeitet
(vgl. auch JORQUERA et al. 1981).

Verhalten nach der Eiablage. Bis auf einen Fall, in
dem das & durch eine Stérung verscheucht wurde

Abb.7. ? mit abgelegten Eiern und durchgebogenem Riik-
ken. Das Paar wurde beim Ablaichen gestort. das &, das
sich vorher noch in Appositionsstellung (vgl. Abb. 3 d)
befand, ist gerade weggehiipft.

Fig. 7. Female with eggs and an overextended back. The
pair was disturbed during spawning. The male formerly in
apposition (see fig. 3 d) just jumped off.

(Abb. 7), war es immer das ¢, das den Ablaichplatz
zuerst verlie3. das ¢ blieb dann auf den Eiern oder
daneben sitzend zuriick. In den nichsten Stunden oder
am nichsten Tag verschwand es im Allgemeinen
ebenfalls.

Auch das & verhilt sich dann wieder in einer sehr dhn-
lichen Weise, wie es bereits vor dem Paarungsakt war.
Es konnen dann wieder Balzrufe auftreten. Es ist nicht
geklirt, ob in dieser Zeit auch etwa mit einem anderen
2 ein weiteres Gelege produziert werden kann. In den
wenigen Fillen, in denen in den Terrarien ein weiteres
? zur Verfiigung stand, geschah das jedenfalls nicht,
was allerdings auch an mangelnder Bereitschaft des
zweiten ? gelegen haben kann. Alle Tiere im Terra-
rium verhalten sich, als sei nichts geschehen, fressen
normal weiter und machen ihre iiblichen Exkursionen
durch das Terrarium.

Erneutes Erscheinen der &'d' beim Gelege. Einige
der ¢ wurden in unregelmiBigen Abstinden wieder
bei ihrem Gelege gesehen. Selten sal} ein & sogar mal
darauf. Von einer regelmifligen Bewachung oder
Brutpflege kann hier nicht die Rede sein. Es konnte
auch nicht nachgewiesen werden, ob diese erneute
Kontaktaufnahme tiberhaupt etwas mit den Eiern zu
tun hat oder sonst irgendwie mit der vorher erfolgten
Eiablage ursichlich gekoppelt ist. Das o befindet sich
sowieso im Umkreis seines Revieres, so dass auch die
Wahrscheinlichkeit, dass es sich direkt beim Gelege
befindet, vorhanden ist. Oft konnte aber kein einziger
Nachweis in dem Zeitabschnitt bis zum Schlupftermin
fiir die Anwesenheit des & beim Gelege erbracht wer-
den. Als sicher kann gelten, dass o°d" und Brut iiber
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langere Zeitabschnitte durch einen gewissen Abstand
rdumlich getrennt sind (Diskussion).

Entwicklung der Eier. Da JORQUERA ¢t al. (1972,
1981) eine detaillierte Entwicklungstabelle versffent-
lichten, brauchen hier keine Angaben zu den Einzel-
stadien gemacht zu werden. Diese Autoren belieen
die Eier bei einer konstanten Temperatur von 18°C. In
unserem Falle dauerte die Entwicklung etwa ebenso
lang bei einer Temperatur von etwa 13 bis 15°C (mit
Extremen zwischen 8 und 22°C). Es ist also festzu-
stellen, dass eine um rund 5°C geringere Mitteltempe-
ratur die Entwicklung nicht verlangsamte. Tempera-
turschwankungen kénnen stimulierend sein und ent-
sprechen iiberdies mehr den Verhiltnissen in der
Natur. Bei weiterem Absinken der Temperaturen
allerdings (das heiflt: im Mittel nur 7 bis 10°C),
bedeutete das eine wesentliche Verzogerung: die Ent-
wicklungszeit bis zum Schliipfen wurde laut Pro-
tokollen bis auf 28 Tage verldngert.

Hier muss dariiber hinaus auf ein weiteres Tempe-
ratur-Problem hingewiesen werden, das vielleicht mit
den Besonderheiten der Terrarienhaltung in Zusam-
menhang stehen kann: Da die Tiere im Terrarium,
wenn man die Geschlechter nicht trennte, im sehr zei-
tigen Frithjahr ablaichten, sobald etwas milderes Wet-
ter eintrat, konnten aufkommende Temperaturstiirze
bewirken, dass die Eier sehr niedrigen Temperaturen
ausgesetzt waren. Unter einem Mittel von 10°C
konnte es geschehen, dass Schimmelpilze, die sich fiir
gewohnlich auf unbefruchteten Eiern entwickeln, nun
auch ihr Wachstum auf die befruchteten Eier ausdehn-
ten. In diesem Falle waren die Embryonen im
Entwicklungswettlauf den Pilzen unterlegen und wur-
den schlieBlich von diesen iiberwuchert und getétet.
Bei etwas hoheren Temperaturen gewannen im Allge-
meinen die Embryonen den Wettlauf. Es zeigte sich
dann, dass die Hyphen der Pilze an den Hiillen der
gesunden Eikapseln Halt machten. Sicherlich geht
von den gesunden Eiern oder Embryonen eine anti-
biotische Wirkung auf die Pilze aus, wie sie auch vom
Laich anderer Froschlurche bekannt ist.

Wihrend der Entwicklung zappeln die Kaulquappen
in den Eikapseln bereits lange vor dem Schliipfen
(vgl. JORQUERA et al. 1972: 3 und Abb. bzw. Stadium
10 der Embryonalentwicklung; dieses entspricht etwa
dem Stadium 18 nach der Standardtabelle von Lim-
BAUGH & VOLPE 1957). Auch wenn sich das & in der
Nihe der Eier befand, konnte keine eindeutige Reak-
tion desselben auf die Bewegung im Inneren der Kap-
seln festgestellt werden. Auch in den Zeitabschnitten,
in denen die Bewegung in den Eikapseln mehr und
mehr zunahm, war das o auch kaum einmal beim
Gelege anwesend.

Schliipfen der Kaulquappen. Der Schliipfungsakt
tritt durch Auflésung der Eihiille ein. Die Kaul-
quappen schwimmen dann in einer Substanz mit einer
Konsistenz wie diinnfliissiges Gelee, welches die
gesamte Brut in einer Masse zusammenhilt und
zundchst auch verhindert, dass die Feuchtigkeit in den
darunterliegenden Boden absickert. Dieses bietet den
Kaulquappen immer noch einen gewissen Schutz vor
Austrocknung und wahrscheinlich auch ein geeig-
netes aquatisches Atem-Milieu. Dennoch nimmt die
Viskositit des Gelees stindig ab, so dass, wenn die
Brut nicht rechtzeitig ,,abgeholt” wird, nach etwa 2
Tagen alles restlos im Boden versickert und die Tiere
ungeschiitzt liegen bleiben. Meistens ist jedoch,
sobald das Schliipfen beginnt, das o zur Stelle.

Das Kaulquappen-Zappeln. PFLAUMER (1933: 133)
beschreibt sehr eindrucksvoll das Bild, das entsteht,
wenn die Kaulquappen sich in den Eikapseln
bewegen: Wenn sie sich dabei vor- und zuriickwen-
den, wiirde abwechselnd ihre helle und ihre dunkle
Seite sichtbar, welches wie ein Blinkfeuer erschiene.
Das ¢ wiirde wie gebannt davorsitzen und danach
schnappen und so die Brut aufnehmen. Diese auffilli-
ge Bewegung in den Eikapseln konnte auch ich beob-
achten. Wegen der Auffilligkeit konnte man darin ein
geradezu ideales Signal vermuten, das das ¢ zum Zu-
schnappen veranlasst. Dennoch konnte ich nie eine
Aufnahme beobachten, solange die Kaulquappen
noch in der Eikapsel waren, sondern stets erst nach
dem Schliipfen. Aber auch dann weisen die Tiere auf-
tillige Bewegungsmuster auf, welche Signalcharakter
haben konnten. Wie bereits in den Kapseln wenden
sich die Kaulquappen in Abstinden von mehreren
Minuten oder Stunden mehrmals hintereinander hin
und her; danach tritt erneut eine Bewegungspause ein.
Der Bewegungsablauf ist ein Schlingeln, bei dem der
Schwanz mal an der rechten, mal an der linken Flan-
ke entlanggefiihrt wird. Meistens sind die Tiere dabei
in Bauchlage. Es kommen aber auch Drehungen vor,
bei denen der Bauch mit dem hellen Dottersack kurz-
zeitig nach oben weist. Vor allem, wenn die Masse der
Gelatine bereits stirker abgenommen hat, ragt manch-
mal in einer typischen S-Bewegung der nach oben
abgewinkelte Schwanz der Larve, die sich dabei
in Bauchlage befindet, aus der gallertarigen Masse
heraus. Dieses ist aber nicht eine zur Aufnahme néti-
ge Voraussetzung. Es diirfte vielmehr eine weitere
Intensivierung des Signals darstellen, wenn das Indi-
viduum nach ldngerem Warten immer noch nicht auf-
genommen wurde. Da nicht bekannt ist, ob dies ein
spezifisches Sondersignal ist, wurde hier darauf ver-
zichtet, dieser Bezeichnung einen eigenen Status
zuzuordnen. Die Kaulquappen zappeln ausdauernd.
Im Falle der Nichtaufnahme nimmt schlieflich die
Intensitdt und auch die Haufigkeit der Bewegung ab.
Es tritt ein Erschopfungszustand ein. Nur sich bewe-
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gende Kaulquappen werden aufgenommen (vgl. fol-
gende Abschnitte).

Die Schattenreaktion der Kaulquappen. Das Zap-
peln der Kaulquappen, sowohl innerhalb als auch
bereits aullerhalb der Eihiille, lief3 sich leicht durch
kurzes Beschatten mit der Hand auslésen oder durch
einen schnellen Wechsel in der Lichtintensitit, was
sich auch beim Hantieren wihrend des Fotografierens
zeigte. Bei sukzessiven Wiederholungen der Licht-
intensitdtsdnderung trat jedoch schnell ein Nachlassen
der Reaktion ein. Die Anndherung des & bewirkt
ebenfalls einen optischen Reiz im Sinne einer Licht-
intensitdtsinderung, der die Kaulquappen zum Zap-
peln veranlasst. Dieses wiederum kann das Zu-
schnappen des & ausldsen, meistens aber zunéchst nur
das Anvisieren. Das Zuschnappen geschicht dann
nach einer der nichsten spontanen Zappelaktionen der
Kaulquappe.

Aufnahme der Kaulquappen. In unseren Terrarien
erschien das o, soweit es dabei beobachtet werden
konnte, meistens erst bei oder nach dem Schliipfen der
Brut erneut am Gelege. Selbst wenn es zu fritheren
Terminen einmal anwesend war, nahm es die noch in
den Eiern befindliche Nachzucht nicht auf, auch dann
nicht, wenn sich die Embryonen in den Eikapseln
schon lebhaft bewegten. Ist der Schliipfungsakt aber
eingetreten, dann sitzt das o oft stundenlang vor den
Larven, die im viskosen Schleim der verfliissigten
Eihiillen schwimmen.

Beim Beobachten lieB sich ein gewisses Mal} an Sto-
rung der Tiere nicht vermeiden, zumal das Versteck
oft durch Beiseitebiegen der Vegetation einsehbar
gemacht werden musste. Einmal wurde festgestellt,
dass — vielleicht auch stérungsbedingt — sich das " in
zwei  aufeinander  folgenden  Sitzen, die
jeweils unter Abgabe des Anhiipflautes vonstatten
gingen, vom Nest entfernte. Dennoch war dieses Tier
innerhalb zwei bis drei Stunden wieder beim Nest und
hat die letzte noch verbleibende Kaulquappe abgeholt.
Normalerweise wird keine einzige zuriickgelassen.

Der Zeitpunkt der Kaulquappenaufnahme in Bezug
auf den Verfliissigungsgrad der Gelatine kann variie-
ren. Auch Aufnahmen der Brut, wenn die Gelatine
weitgehend verschwunden ist (s. 0.: Das Kaulquappen
Zappeln), konnten an unserer Zuchtgruppe belegt
werden. Entgegen Angaben von PFLAUMER (1933)
gab es keine Aufnahmen vor dem Schlupf. Anderer-
seits konnen aber auch etwas dltere Kaulquappen, die
schon einmal im Kehlsack waren, nach kiinstlicher
Entnahme erneut aufgenommen werden (vgl. Busse
1971). Das Verhaltensmuster, das fiir den Vater als
Ausloser wirkt, kann demnach eine relativ grofle
Variationsbreite haben; es hat also weitgesteckte
Grenzen, innerhalb derer es immer noch funktioniert
(s. Diskussion).

Kaulquappen-Schnappen. Die Aufnahme der Brut
erfolgt als momentane Reaktion auf die Bewegung der
geschliipften Kaulquappen. das & stiirzt sich dabei
Kopf voran in die gallertartige Masse. Obgleich die
Situation Ahnlichkeit mit dem Beutefangverhalten hat
(Abb. 8), ist der Bewegungsablauf durch die hohe
Viskositdt des Mediums in der Form verdndert und
erheblich verlangsamt. Das Vorschnellen der Zunge
funktioniert im Schleim nicht, so dass sich das J mit
dem Maul vielmehr {iberstiilpen muss. Die dennoch
vorhandene motorische Ahnlichkeit des Kaulquap-
pen-Schnappens legt nahe, dass es evolutiv aus dem
Beutefangverhalten entstanden ist (s. Diskussion).

Nach der eigentlichen Aufnahme jeder einzelnen
Kaulquappe bleibt das ¢ mit seinem Maul relativ lan-
ge im Schleim eingetaucht (Abb. 8). AnschlieBend
wird der Kopf wieder aus der zdhen Masse herausge-
hoben, wobei die Maulspalte erst dann richtig
geschlossen wird, wenn das breitficherige Schleim-
band abgerissen ist. Die Atembewegung der Kehle
des Vatertieres ist in dieser Situation besonders unauf-
fillig und von geringer Amplitude.

Uberleitung der Brut in den Kehlsack. In dem
Augenblick, wenn die Larve im Maul des &' ist, muss
es eine ginzlich andere Steuerung der Bewegungsab-
ldufe als beim Fressverhalten geben. Obgleich das
Verschlucken einzelner Larven nicht ganz auszu-
schlielen ist, so landen sie doch meistens im Kehl-

Abb. 8. Die in der Gallerte der sich auflésenden Eihiillen
zappelnden Kaulquappen werden vom & aufgenommen,
wobei der Vorgang — bedingt durch den Schleim — langsa-
mer als beim Beutefang vor sich geht. Aus dem Maul ragt
noch das schleimiiberzogene Schwanzende einer gerade
aufgenommenen Kaulquappe heraus. Zwei Kaulquappen
sind noch vor dem &' Links und rechts seines Kopfes sind
zwei verdorbene (unbefruchtete) Eier.

Fig. 8. The tadpoles whiggling in the jelly of the dissolving
egg capsules are taken up by the male. Due to the viscosity
of the slime, the performance is slower than catching prey.
The tail of one tadpole covered with slime is still protruding
from the mouth. Two more tadpoles are still lying in front
of him, a decomposing (unfertilized) egg can be seen on
each side of the head.
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sack, wo die Voraussetzungen fiir die Aufzucht gege-
ben sind. Nach der zahlenméBigen Kontrolle fehlten
manchmal einige der aufgenommenen Individuen bei
der Endabrechnung der nach dem Austragen abgege-
benen Jungfroschchen. Trotzdem ist die physiologi-
sche Fehlerquote gering. Die Larvensterblichkeit ist
selbstverstiandlich viel geringer als bei Arten mit frei-
lebenden Kaulquappen.

3.2.9. Das Austragen der Brut. Nachdem die ¢'c" die
Larven aufgenommen haben, verhalten sie sich dhn-
lich wie andere nichtreproduktive Tiere auch. Gele-
gentlich kehren sie zum Versteck zuriick, aber die
Neigung, zum Unterstand zuriickzukehren, ebbt ab
und die normalen Streifziige durch das Terrarium wer-
den wieder aufgenommen. Wihrend der Entwicklung
der Kaulquappen breitet sich der Kehlsack tber die
gesamte Bauchflache aus (Abb. 9). Bei unserer Zucht-
gruppe dauerte das Austragen etwa zwei Monate.
ForMAS (1979) gibt mit 34 Tagen eine kiirzere Trag-
zeit an (s. Diskussion). In den wenigen Fillen, in
denen o°d* mit der Brut in die Winterruhe gingen, dau-
erte das Austragen ein Mehrfaches davon.

Abb. 9. Tragendes ¢ mit Kaulquappen in relativ fortge-
schrittenem Entwicklungszustand. (Priparation eines lange
nach der Konservierung aufgeschnittenen Exemplares).

Fig. 9. “Pregnant” ¢ with tadpoles in a relatively advanced
state of development. (Collection specimen dissected long
after preservation).

Nahrungsaufnahme tragender J'd. Da die auf-
genommene Brut nicht etwa im Maul, wie bei einigen
maulbriitenden Fischen der Familie Cichlidae, oder
gar im Magen, wie etwa bei dem Froschlurch Rheo-
batrachus silus (vgl. TYLER 1983: 36ft.), sondern in
der Kehlsacktasche ausgetragen wird, bleibt der Ver-
dauungstrakt frei und der Futteraufnahme steht nichts
im Wege. Tragende R. darwinii d'¢" fressen normal
weiter, was auch bei der langen Tragzeit von etwa 2
Monaten notwendig ist. Die Behauptung von KRIEG
(1924: 160), tragende o'd" wiirden nichts fressen, liefd
sich nicht bestitigen. Eine Beeintrachtigung der Nah-
rungsaufnahme ist, sofern iiberhaupt vorhanden,
sicherlich nicht gro3. Es konnte lediglich beobachtet
werden, dass die Tiere manchmal nach Abgabe der
Jungen recht ,eingefallen” aussehen, also bis zu
einem gewissen Grade abgemagert sind.

Aktivititen der Kaulquappen im Kehlsack. Die
Kaulquappen sind durch die stark pigmentierte und
undurchsichtige Kehl- und Bauchhaut des & nicht
direkt zu sehen. Das Antippen des Bauches eines tra-
genden Exemplares bewirkt aber manchmal, dass die
Brut in der Tasche anfingt, wild umherzuzappeln,
wobei eine Larve die andere mit der Bewegung
ansteckt. Man kann die schwimmenden oder schldn-
gelnden Bewegungen daran erkennen, dass sich die
Oberflachen der Tiere durch die Ventralhaut relief-
artig durchdriicken, so dass Korper und Schwanz und
spiter auch die Extremititen erkennbar werden. Posi-
tion, Anzahl und Entwicklungsstand konnen auf diese
Weise grob abgeschitzt werden.

Balzaktivititen tragender J'd'. Normalerweise las-
sen sich bei tragenden &'d" keine Balzaktivititen mehr
erkennen. Das Balzrufen wird generell eingestellt.
Selten hort man aber auch von tragenden Exemplaren
ein leises und etwas gequetschtes Piepen. Eine klare
Ausnahme bildete nur ein Exemplar, welches unbeob-
achtet im sehr zeitigen Friihjahr 1988 an eine Brut, die
aus nur 2 Kaulquappen bestand, kam. Die Tragzeit fiel
in einen Jahresabschnitt, in welchem vornehmlich
gebalzt wird; so lieB3 dieses tragende o im Gegensatz
zu anderen den Balzruf der nichttragenden Artgenos-
sen horen. Ob es in dieser Situation auch zur erfol-
greichen Zeugung und parallelen Zeitigung cines 2.
Wurfes hitte kommen konnen, konnte nicht gepriift
werden. In den Terrarien geschah es jedenfalls nicht,
was auch an Gefangenschaftsbedingungen und der
jeweiligen An- oder Abwesenheit von anderen
ablaichbereiten Individuen gelegen haben kann.
Selbst wenn unter natiirlichen Bedingungen eine Auf-
nahme neuer Brut von &, die bereits Junge tragen,
moglich wire, so ist sie auch im Freiland selten, was
daran zu ersehen ist, dass der Inhalt der Bruttasche
eines Tieres (fast) immer aus gleichaltrigem Nach-
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wuchs besteht (vgl. u.: Diskussion, Steuerung der
Brutentlassung).

3.2.10. Das Entlassen der Brut. Ohne erkennbare
vorherige Ankiindigung tauchten in den Terrarien, in
denen sich ein tragendes ' befand, ein oder mehrere
Junge auf. Mit etwas Gliick konnte dann gelegentlich
noch gerade die Freigabe der restlichen noch im Kehl-
sack verbliebenen Brut beobachtet werden, welches
durch charakteristische Bewegungsabliufe gekenn-
zeichnet ist.

Ausspeien der Jungfrosche. Der Vater entledigt sich
des Nachwuchses durch einen auffilligen motorischen
Vorgang (Abb. 10). So gelangen die fertig umgewan-
delten Jungfroschchen nacheinander ins Freie. Der
Abstand zwischen einem und dem néchsten betrigt
Minuten oder Stunden, ist aber, sofern der Vorgang
beobachtet werden konnte, binnen eines Tages abge-
schlossen.

Mauldoffnen mit Rumpf-Kontraktionen. Bevor die
Jungen in Erscheinung treten, offnet der Vater einige
Male das Maul, bei einer der Offnungen treten
krampfartige Kontraktionen des Rumpfes auf, bei
denen jedes Junge einzeln ausgestoflen wird (Abb.
10a). Die Bewegung erinnert an das Sichwinden, das
manchmal beim Schlucken schwieriger Beute auftritt.
Im Gegensatz dazu wird aber das Maul weit ge6ffnet.
Die Kontraktionen sind aullerdem heftiger. Gele-
gentlich wird mit den Vorderextremititen nachgehol-
fen, und zwar in gleicher Weise, wie auch andere
Froschlurche sich etwa einer ungeeigneten Beute ent-
ledigen (vgl. JANVIER 1935: 202).

Herausgleiten bei wenig gedffnetem Maul. Noch
bevor das herausschieBende Junge ins Freie gelangt,
wird das Maul wieder teilweise geschlossen, so dass
es das letzte Stiick auf dem Weg nach drauBlen zwi-
schen den Kiefern des Vaters abgebremst wird und
manchmal noch sekundenlang am Hinterbein vom
Maul des Vaters herabhingt (Abb. 10b, c).

3.2.11. Das Verhalten nach der Jungenabgabe.
Nachdem die Jungen entlassen wurden, war oft eine
erhohte Unruhe des o zu beobachten, das sich dann
viel im Terrarium bewegte, als wolle es das Gebiet
verlassen, was sich aber nach einigen Tagen legte. Es
trat wieder das Normalverhalten ein, bei dem die
Streifziige auf das fiir die Nahrungsaufnahme notwen-
dige MaB eingeschrinkt wurden.

Ende der Brutpflege und Standortwechsel. Wenn
die Jungen entlassen sind, endet die eigentliche Brut-
ptlege. Oft ist dies auch mit einer erhohten Wanderak-
tivitit des d verbunden.

Kannibalismus-Hemmung. Anfangs hatte ich die
Jungen immer gleich nach ihrer Entlassung vorsorg-
lich aus dem Terrarium entfernt, weil ich beflirchtete,
dass die erwachsenen Tiere sie auffressen wiirden. Es

Abb. 10. Entlassung der fertig metamorphosierten Jungfro-
sche durch das &. a Das Ausstofien der Jungfrdsche wird
durch vehemente Rumpfkontraktionen des & mit gleichzei-
tigem extremen MaulaufreiBlen eingeleitet, bis ein Junges
erscheint; b Das Junge schief3t schnell heraus, aber bevor es
ganz drauflen ist, wird das Maul wieder annihernd
geschlossen; ¢ Manchmal hingt das Junge, bevor es auf den
Boden fillt, noch an den Hinterbeinen kurz vorwirts oder
seitwirts aus dem Maul herab. (das hier dargestellte o ist
ein anderes Exemplar als das von Abb. a und b).

Fig. 10. Release of fully metamorphosed froglets by the
male. a The expulsion of the froglets is preceded by strong
abdominal contractions and extremely wide opening of the
mouth of the male until the froglets emerge; b The froglets
emerge quickly, but the mouth is already nearly closed
again before the froglet is fully emerged; ¢ Sometimes
froglets still hang from the mouth of the male being held by
him. (The male figured here is another individual than the
one figured in figs. a and b).
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gibt viele Froschlurch-Arten, die andere Frosche fres-
sen, wobei selbst Artgenossen oder gar die eigene
Nachzucht nicht verschont werden. Diese Befiirch-
tung war bei R. darwinii unbegriindet: Obgleich sich
die Jungfroschchen sehr dhnlich wie kleine Grillen —
eine Vorzugsbeute der Nasenfrosche — bewegen, wer-
den sie von adulten Artgenossen beiderlei
Geschlechts nicht angegriften und kdnnen getrost im
gleichen Behilter aufgezogen werden. Es muss eine
Fahigkeit geben, Gestalt- und/oder Bewegungsmuster
der Jungfroschchen zu erkennen, die als Verhaltens-
sperre gegen ein auf junge Individuen gerichtetes
Beuteschnappen dient und somit den Kannibalismus
wirksam verhindert.

Verhalten der Jungfrosche. Gleich nach der Entlas-
sung verhalten sich die Juvenilen sehr dhnlich wie
nichtreproduktive adulte Tiere und unternehmen klei-
ne Streifziige durch das Terrarium. Nach wenigen
Tagen bis zu einer Woche beginnen sie mit der Futter-
aufnahme, wobei in unseren Terrarien Collembolen,
Blattlduse und Drosophila melanogaster sowie spiter
auch die groBere D. funebris eine wichtige Rolle spie-
len.

3.2.12. Das Aufwachsen und die Vervollstindigung
des Lebenszyklus. Beziiglich des zeitlichen Ablaufes
der Jugendentwicklung, Erlangung der Geschlechts-
reife und Lebenserwartung musste auf in den Terra-
rien gewonnene Daten zurlickgegriffen werden. Diese
konnen erheblich von den Freilandbedingungen
abweichen. Dennoch kénnten hier Aussagen zur Form
und Firbungsidnderung wéhrend der Entwicklung
gemacht werden.

Jugendentwicklung und Wachstum. Frisch entlas-
sene Jungfrosche sind in ihrer duBleren Form den
Erwachsenen schon recht dhnlich. Die Nasenfortsitze
sind im Verhéltnis jedoch noch nicht voll ausgeprigt
(Abb. 10). Es kdnnen auch manchmal noch mehr oder
weniger starke Reste der Schwanzflosse vorhanden
sein, die sich aber in wenigen Tagen zuriickbilden. Bis
ein Exemplar voll ausgewachsen ist, dauert es 3 bis 4
Jahre.

Entwicklung und Anderungen des Farbmusters.
Die Jungfrosche haben zunéchst noch eine wie bei den
Kaulquappen etwas durchscheinende Bauchhaut.
Dabher ist auch das Bauchmuster zunéchst diffus. Erst
innerhalb der ersten Lebenswochen vermehrt sich die
Einlagerung von Guanin und Melanin, die das kontra-
streiche ,,plakative’ Aussehen der Bauchhaut entste-
hen ldsst. Dieses verédndert sich danach nur langsam.
Die Riickenfirbung ist weniger konstant. Sie kann
sich bei einem Individuum mehrmals im Leben von
braunlichen zu griinlichen Ténen in wechselnder
Fleckung beider Farben dndern. Frappierend war hier-
bei das Beispiel eines Exemplares, das urspriinglich
hellbraun war, sich dann aber eine Zeit vorwiegend in

einem Bereich mit vielen hellgriinen Teichlinsen
Lemna sp. aufhielt. Es entwickelte auf der Riickenfla-
che hellgriine Flecken. Die Flecken vermittelten den
Eindruck, als wiren einzelne Teichlinsen beim Auf-
tauchen aus dem Wasser auf dem Riicken haften
geblieben.

Erreichen der Geschlechtsreife. Ab dem zweiten
Sommer kann man gelegentlich junge J'J rufen
horen. Der Ruf der jiingeren ist hoher, aber auch leiser
als der voll erwachsener Tiere. Im Allgemeinen ist
aber erst nach dem dritten oder vierten Sommer eine
nennenswerte Beteiligung eines jungen ¢ an den all-
gemeinen Rufinteraktionen im Terrarium feststellbar.
Bei manchen Individuen konnte auch wesentlich spi-
ter noch kein intensives Rufen vermerkt werden. Das
erstmalige, duBlerlich sichtbare Anlegen von Laich —
an einer deutlichen Zunahme des Korperumfanges der
¢ zu erkennen — findet ebenfalls im dritten oder
vierten Sommer statt. Aber auch hier kann es sich
wesentlich hinauszogern. Alte Tiere, zum Teil tiber 10
Jahre, haben einen wesentlich h6heren Anteil an der
allgemeinen Ruf- und Balzaktivitdt als jlingere (s. o.:
Allgemeine Balzaktivitit und Rufe).

Lebenserwartung. Die dltesten Tiere erreichten im
Terrarium ein Alter von 15 Jahren, wobei die Repro-
duktionsaktivitit in der letzten Saison immer noch
nicht nachgelassen hatte. Es gab aber in jedem Jahr
einige wenige jingere Tiere, die vorzeitig starben.
Meistens war die genaue Todesursache unbekannt.
Nur in einigen Féllen war es klar, dass einzelne an den
Folgen zu hoher Temperaturen im Terrarium starben.

4. DISKUSSION
4.1. Allgemeines

Wir miissen davon ausgehen, dass die Evolution ein
Vorgang ist, bei dem in jedem aktuellen historischen
Moment der Organismus als Ganzes und im Speziel-
len seine Fortpflanzungs-Biologie eine funktionieren-
de Einheit sein muss. Wenn sich eine bestimmte
Modalitdt selektiv durchsetzt, ist das ein Zeichen
dafiir, dass sie unter den gegebenen Bedingungen
noch besser als die vorausgegangene funktioniert. Das
geht nur, wenn alle Teile der Physiologie, worunter
hier auch die Verhaltens-Physiologie zu verstehen ist,
zueinander passen. Es besteht also die Forderung, dass
die Einzelteile sich wechselseitig einander anpassen
miissen. Das ist eine Anpassung des Organismus an
sich selber. Dariiber hinaus ist zu betrachten, dass es
Passungen (Priadaptationen) gibt, die manchmal der
Ansatzpunkt sind, wo die Selektion ansetzen kann und
die Evolution in eine gewisse Richtung gedriickt wird.
In kleinen Schritten eines quantitativen Kontinuums
lasst sich ein evolutiver Prozess gut verstehen. Pro-
blematisch ist jedoch heute nach wie vor, die Evolu-
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tionsmechanik von ,alles oder nichts“-Schritten zu
begreifen, wie etwa Maulbriiten oder Nichtmaulbrii-
ten, wo Zwischenstufen funktionell schwer vorstellbar
sind. Auch Begriffe wie ,,systemische Mutationen*
helfen nicht weiter, denn der genetische Code ist zwar
ein Ergebnis aus seiner Vergangenheit, weill aber
nichts von seiner Zukunft. So ist auch sehr unwahr-
scheinlich, dass bei grolen Mutationen alle Teile ihres
Ergebnisses auch physiologisch zusammenpassen
werden. Obgleich im Verstindnis der Entstehung des
Maulbriitens bei Rinoderma solche Unklarheiten
bestehen, ldsst sich partiell doch auf einige evolutiv
notwendige, funktionelle Verquickungen verschiede-
ner Verhaltensbereiche riickschliefen.

In dieser Diskussion sollen zunichst die Eigenheiten
der Biologie von Rhinoderma im Lichte eigener und
fremder Ergebnisse verglichen werden, wobei auch
auf Widerspriiche aufmerksam gemacht wird. In der
Hauptsache aber wird die oben angesprochene Ver-
quickung der Einzelelemente im Hinblick auf ihre
Funktionalitit als physiologische Gesamtheit in jedem
Punkt ihrer Entstehung diskutiert.

4.2. Zusammenhang zwischen Land-Ablaichen
und Brutpflege bei Anuren

In den letzten Jahren sind unter den Amphibien immer
mehr Fille bekannt geworden, bei denen der Fort-
pflanzungszyklus von der Modalitit mit einem was-
serbewohnenden Kaulquappenstadium mehr oder
weniger stark abweicht. Hiufig werden im freien
Wasser ablaufende Entwicklungsphasen der Embryo-
nal- oder Larvalentwicklung reduziert, was bis zum
ganzlichen Wegfall der wasserbewohnenden Entwick-
lungsetappen fithren kann. Heute kann man die Anu-
ren als die an unterschiedlichsten Fortpflan-
zungsweisen reichste Wirbeltiergruppe betrachten.
Revisionen hierzu finden sich bei CrRump (1995),
DUELLMAN (1989, 1992), DUELLMAN & TRUEB (1986),
LAMOTTE & LESCURE (1977), WuUNDER (1932) und
NOBLE (1931). Diese Ubersichten zeien dariiber hin-
aus, dass Formen der Brutpflege hauptséchlich bei an
Land (oder in sehr kleinen Wasserkorpern) ablaichen-
den Arten entstanden sind. Dies trifft auch fiir Rhi-
noderma zu. Auch bei Krabben der Familie Sesarmi-
dae zeigt sich ein Beispiel von Brutpflege an Land,
das eine frappierende Ahnlichkeit zu dem der Den-
drobatiden aufweist, und ebenfalls mit der Verlage-
rung der Fortpflanzung auf das terrestrische Milieu
verbunden ist (DIESEL & SCHUBART 2000).

Es ist allgemein anerkannt, dass der Besitz von Lar-
ven, die sich einen ganz anderen Lebensraum und
andere Nahrungsressourcen als die adulten Tiere
erschlielen, einen Schliissel zum Erfolg darstellt.
Dies mag auch allgemein fiir die Entwicklungsweise
der Anuren mit aquatischen Kaulquappen zutreffen.
Andererseits stellt aber der Gegensatz zwischen Land-

und Wasserleben von Adulten und Larven gleichzeitig
eine rdumliche Barriere fiir die Entstehung von Brut-
pflege dar, zumal die Brut auf diese Weise férmlich
,»in eine andere Welt“ entlassen wird. Bei Fischen fillt
diese rdumliche Barriere weg, da beide Lebensphasen
meist aquatisch sind, so dass sich hier oft Brutpflege
entwickeln konnte.

4.3. Abstimmung zwischen Land-Ablaichen, Aus-
trocknungsschutz und Balzverhalten

Das Ablaichen an Land ist, wie oben erwihnt, mit
dem Entstehen besonderer Brutpflegeformen wahr-
scheinlich als Prdadaptation evolutiv gekoppelt ein-
hergegangen. Bei den meisten Landablaichern sind
die Eier dabei nicht durch Schaumnester geschiitzt,
auch nicht bei Rhinoderma. Das beinhaltet wiederum
die physiologische Sonderbedingung, dass die Eier 20
Tage an der Luft iberdauern miissen. Zum Schutz vor
Austrocknung miissen sie bei anndhernd 100 % relati-
ver Luftfeuchtigkeit aufgehoben werden. Dieses ist
am besten méglich, wenn in einem tiefen Versteck in
der Bodenvegetation abgelaicht wird. Hierauf muss
das ganze Verhalten abzielen, was einen Komplex von
Zwingen beinhaltet, was letztlich das besondere Balz-
verhalten bedingt, bei dem dem ¢ eine aktivere Rolle
zukommt, als es bei anderen Froschlurchen der Fall
ist. Nicht nur das o folgt dem?, sondern auch umge-
kehrt. Es musste dariiberhinaus ein Hemmmechanis-
mus entstehen, der ein Ablaichen auflerhalb des Ver-
steckes oder gar im Wasser verhindert.

Bei anderen Froschlurchen gibt es ebenfalls Beispicle
von Anndherungsverhalten von 292 wie bei Wasser-
froschen, Rana Xl. esculenta (vgl. GUNTHER 1990).
Ansitze weiblichen Anniherungsverhaltens sind viel-
leicht bei Anuren weiter verbreitet als gemeinhin
erkannt wird, so dass sich aus diesem Ansatz bei Rhi-
noderma das aktive Anndherungsverhalten der ¢
entwickelt haben konnte. das o' ist zwar auch balz-
aktiv, muss sich aber gleichzeitig auf das Versteck
fixieren. Es braucht sich nicht das ¢ zu greifen, son-
dern muss es in das Versteck hereinlocken. Es besitzt
zwar noch die klassischen Verfolgungs-, Anhiipf- und
Klammer-Verhaltensweisen anderer Frosche, sie
haben aber vornehmlich die Rolle eines Vorspieles
tibernommen und wurden von weiteren Verhaltens-
komponenten iiberlagert und modifiziert.

4.4. Abstimmung zwischen Land-Ablaichen und
Revierverhalten

Wenn ein rdumlicher Bezug zwischen Brut (Gelege an
Land) und einem brutpflegenden Elternteil besteht,
bewirkt eine Abgrenzung der individuellen Reviere
eine Minimierung der Verwechslungswahrscheinlich-
keit mit Nachbargelegen. Als Beipiel dafiir kann die
Terriorialitidt von Eleutherodactylus cundalli stehen,
bei denen selbst experimentell fortgetragene 22 zu
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ihren Eiern zuriickkehren (DIESEL et al., 1995). Bei
vielen brutpflegenden Froschlurchen werden die
Reviere schon frith wihrend der Balz festgelegt, so
auch bei R. darwinii und Dendrobatiden.

Die Wirkung der Rufaktivitit der R. darwinii-o's, ent-
ferntere Individuen zu aktivieren, aber niher plazierte
oft zun Verstummen zu bringen, hat sicher eine terri-
toriumsregulierende Wirkung (s. ungerichtetes Balz-
verhalten, Ruf-Interaktion verschiedener Individuen
und ff.). Dass nichtrufende 6fter ihren Standort wech-
seln, bestdrkt diese Annahme nur und bestimmt wahr-
scheinlich auch im Freiland die Verteilung am
Ablaichplatz. Diese Erscheinung ist in ihrem Ergebnis
vergleichbar mit der, die WEYGOLDT (1980a: 218) fiir
Phyllobates femoralis beschreibt. Wihrend im Nahbe-
reich der Ruf des einen den anderen unterdriicken
kann, scheint auf etwas gréflere Entfernung eher eine
gegenseitige Stimulation stattzufinden und auBerdem
auch weitere Individuen anzulocken. Dieses kann
auch als Erklarung dafiir dienen, wie es in freier Natur
zu den beobachteten Balzaggregationen kommt. Die
Aggregationen rufender &'s* haben anlockende Wir-
kung auf ablaichbereite ? ¢ (s. 0. Partiell gerichtetes
Verhalten, Hiipfen des ¢ zum rufenden o).

Tatliche Auseinandersetzungen nach Art einiger Den-
drobatiden (vgl. DUELLMAN 1966, WEYGOLDT 1980a,
ZIMMERMANN & ZIMMERMANN 1981, 1988) wurden
bei unseren Nasenfréschen nicht erkennbar. Tatséchli-
che Berithrungen zwischen rivalisierenden J'd" sind
dennoch moglich, da die Tiere sich gegenseitig
ungeachtet des Geschlechts — anhiipfen, was ein einst-
weiliges Ausweichen des Angehiipften bewirkt. Die
Unterlegenen werden hierdurch moéglicherweise eben-
so wie durch das Rufen auf Distanz gebracht. Eine
korperliche Beeintrichtigung wie bei Dendrobatiden
scheint nicht stattzufinden, sehr wohl aber werden die
Rivalen sexuell ausgeschaltet, da nicht rufende auch
keine oder zumindest geringere Chancen haben, an
ein ¢ zu kommen. Eine weitere Interaktion mit Kor-
perberiihrungen ist das Anhtipf-Auskeil-Verhalten. Es
kann zwar auch innergeschlechtlich stattfinden, wurde
aber hauptsichlich in zwischengeschlechtlichen Inter-
aktionen beobachtet (s. 0. Wechselseitiges Annihe-
rungsverhalten, Auskeilen).

4.5. Anhiipf-Auskeil-Verhalten und Brutpflege
durch das ¢

Das Anhiipf-Auskeil-Verhalten (s. 0.: Wechselseitiges
Anniherungsverhalten) konnte dem ¢ die Méglich-
keit geben, die Stirke der &' zu priifen und dabei
indirekt Einfluss darauf zu nehmen, wie viele Kaul-
quappen die Metamorphose erreichen werden. Im
Zusammenhang mit der besonderen Brutpflege ist die
Stirke (Grofie und Gewicht) des o sicher auch korre-
liert mit seinem Fassungsvermdgen fiir Kaulquappen.
Kleinere o' werden weiter weggeschleudert als gro-
Bere. Hier fillt eine Parallele zu dem Verhalten auf,

bei dem Kéferweibchen ihren potentiellen Partner
,wiegen“. Bei der Tenecbrioniden-Art (Parastizopus
armaticeps) ist der Bruterfolg mit der von der Ko6rper-
groBe abhingigen Fihigkeit zum Graben tiefer Brut-
hohlen korreliert (Rasa 1997; Rasa et al. 1998),
wobei die ?? auch in der Tat die schwereren oo
bevorzugen.

4.6. Verschiedene Wege und Intensitiitsstufen der
Balz

Je nach Intensitdt der sexuellen Motivation bzw.
Synchronisatiosstufe in der Ablaichbereitschaft der
potentiellen Partner kann die Balz nach stark unter-
schiedenen Mustern ablaufen. Zwei Extreme sind die
einfache oder direkte Anndherungsform und das kom-
plexe Paarungsvorspiel. Dazwischen gibt es Uber-
ginge.

Die einfache Form tritt dann auf, wenn beide Partner
sich in fortgeschrittener Laichbereitschaft befinden.
Beim o driickt sich das dadurch aus, dass es bereits
sehr stark auf sein Versteck zentriert ist und von dort
ruft. Das sexuell stark motivierte bzw. voll ablaichbe-
reite ¢ bewegt sich in diesem Fall direkt auf den Part-
ner zu. Viele der im Ergebnisteil diskutierten Elemen-
te des Anndherungsverhaltens sind reduziert oder fal-
len ganz weg. Im Extremfall reduziert sich alles auf
das Herbeihiipfen (Anhipfen) des ¢ (ggfs. mit
Anhiipflaut), beidseitiges Anvisieren — Anhiipflaut
des o (ohne Anhilipfbewegung) — Kopfsprung — Posi-
tionskorrektur — Apposition. Das Kehlbetrillern tritt
dann typischerweise erst nach Erreichen der Apposi-
tionsstellung auf (Abb. 3).

Die komplexe Form ist gegeben, wenn — bei geringer
Ablaichbereitschaft beider Partner — das o noch zwi-
schen mehreren Verstecken wihlt und das ¢ sich noch
nicht fiir ein bestimmtes & entschieden hat. Zwischen
den ersten Sichtkontakten und der Gametenabgabe
konnen dann viele Tage bis Wochen liegen. Ein her-
ausragendes Merkmal bei solchen Bedingungen ist
das Anhiipf-Auskeil-Verhalten (Abb. 4), das bei der
einfachen Form nicht auftritt. Man findet dann fol-
gende Elemente: Anhiipfen mit Anhiipflaut — Auskei-
len — allmihliche Verminderung der Fluchtreaktion —
Stempeln — Handauflegen — Authiipfen — Anstofen —
Aufsteigen — Umfassen der Nase — Gegenstemmen
und Schulterumschlingen — Unterschicben — Kehl-
sack-Betrillern bereits vor der Apposition — Uberein-
anderrutschen (Abb. 5, 6).

Das Kehlbetrillern vor der Apposition zeigt eine Para-
lelle zu Mantella laevigata, bei der Heying (2001) ein
zumindest auf ersten Blick dhnliches Kehlberiihrungs-
verhalten beschreibt (s. u.: Besonderheiten des
Amplexus).

4.7. Optische Ausloser

Ein heller Saum, der von der einen Vorderextremitit
tiber Augenlid, Canthus rostralis, Nase bis zur anderen
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Vorderextremitit verlduft, fasst die dunkle oder
zumindest andersfarbige Kehlpartie ein und konnte
eine Art von hell eingerahmter Hohlenatrappe darstel-
len (Busse 1991) oder einen Reizverstirker, der dem
® den Zielort des Unterschiebens oder des Kopf-
sprunges signalisiert (s.0. Wechselseitiges Annihe-
rungsverhalten, Kopfsprung). Der helle Saum an der
Vorderextremitit, der sich beim Stempeln wie ein hel-
les Wischen iiber die Bildfldche an beiden Seiten der
Kehlpartie ausnimmt, konnte ebenfalls als Reizver-
stirker funktionieren.

4.8. Besonderheiten des Amplexus (Apposition)

Der Amplexus ist dem anderer Froschlurche auf
erstem Blick dhnlich und als ventral oder inguinal ein-
zustufen.Wegen seiner Schwiéche wird er hier schlicht
als Apposition bezeichnet, aber er wird daher mogli-
cherweise durch das Kehlsack-Betrillern und durch
das Rufen verstirkt und/oder ergiinzt. Das Paar schaut
aus dem Eingang des Verstecks hinaus, wobei das &
das ¢ mit den Vorderbeinen umspannt, aber ohne, wie
andere Froschlurche, richtig zu klammern.

Die von JANVIER (1935: 200) beschriebene Verhal-
tensweise, die Geschlechtspartner wiirden sich ,a
recoulons® , also riickwirts einander anniihern, sich
mit den Hinterenden beriihren und schlieBlich in die-
ser Situation ablaichen, konnte ich nicht bestitigen.
Stattdessen ist hier das komplexe Verhalten des Unter-
schiebens, Aufsteigens, Ubereinanderrutschens etc.
und im Extremfall der Kopfsprung des ¢ beobachtet
worden. Ebenso konnte bei Rhinoderma weder beim
Paarungsvorspiel noch beim eigentlichen Ablaichen
eine Position nachgewiesen werden, bei der sich die
Tiere, in entgegengesetzter Richtung sitzend, kloakal
beriihren, wie sie von POLDER (1974), LAMOTTE et al.
(1977: 272) und ZIMMERMANN et al. (1988) fiir Den-
drobatiden beschrieben wird.

Von Mantellinen (Gephyromantis sp. und Mantella
sp.) ist ebenfalls bekannt, dass sie keinen eigentlichen
Klammergriff haben. So stellte BLOMMERS-SCHLOSSER
(1975, vgl. dort S. 23 u. 24) die Hypothese auf, dass
es ein chemischer Reiz sei, der iiber die Haut vom 2
wahrgenommen wird, und die Eiablage induziert. Die-
ser Reiz ginge von den driisigen Unterseiten der
Schenkel der &5 aus. Bei R. darwinii ist die gesamte
Bauchhaut driisig granuliert. Ob es auch hier einen
chemischen Reiz zur Eiablage gibt, ist ungeklirt. Viel-
leicht gentigen jedoch die verschiedenen, im Ergeb-
nisteil angesprochenen, taktilen Reize vom Kehlsack-
Betrillern bis zum Flankendriicken (s. o. unter den
entspr. Abschnitten). Bei Mantella laevigata wurde
von HEYING (2001) eine Verhaltensweise beschrieben,
bei der das & das @ mit der Kehlpartie beriihrt, die
dort mit ,,chinning™ benannt wird. Allerings wird es
von der genannten Autorin nur im Bereich von vorko-
pulatorischen Handlungen beschrieben. Auch das

Kehlbetrillern kann bei Rhinoderma bereits vorkopu-
latorisch auftreten. Ein gleichzeitiges Trillern mit der
Kehlpartie beschreibt Heying nicht, aber der beglei-
tende leise Ruf des & ist sicher auch mit einer ent-
sprechenden Kehlvibration verbunden.

Wenn man bedenkt, wie locker der Kontakt zwischen
den Geschlechtern bei R. darwinii ist, andererseits
aber beriicksichtigt, wie stark das Piepen ablaichbe-
reite $ % anzicht und wie leicht ein  wegspringen
kann, muss hier ein anderer ,,psychischer Festhalte-
Mechanismus® angenommen werden. So wird hier die
intensive LautduBerung des & wihrend der Apposi-
tion als Sicherung gegen eine Abwerbung der 2%
durch andere d&'d" gedeutet. Die Intensivierung der
Rufaktivitdt wihrend der Paarung und die sofortige
Erwiderungsbereitschaft hebt Rhinoderma von ande-
ren Froschlurchen ab. Bei letzteren ist dieses Verhal-
ten, falls tiberhaupt vorhanden, nicht derart ausge-
préigt. Bei diesen klammert das & sich fest an das ?
und wird bei Fortbewegung einfach mitgenommen.

Der im Ergebnisteil beschriebene Zehen-Klonus ist
auch von anderen Froschlurchen bekannt (vgl. FIr-
SCHEIN 1951). Auch bei Dendrobatiden ist eine solche
Erscheinung verbreitet (ZIMMERMANN & ZIMMER-
MANN 1988: 154, 159). Sie ist eine Begleiterscheinung
bei verschiedenen Erregungszustinden, sowohl vor
dem Zuschnappen beim Beutefang als auch beim
Klammern.

4.9. Bewachung oder Nichtbewachung des Geleges
und rechtzeitiges Auffinden der Kaulquappen
durch das ¢

Aus dem im Ergebnisteil gezeigten Verhaltensbild des
o geht hervor, dass es sich — anders als Dendrobatiden
oder Eleutherodactylus — praktisch nicht um das Gele-
ge kiimmert. Es ist erstaunlich, dass das Auffinden der
Kaulquappen tiberhaupt funktioniert und noch dazu so
piinktlich, denn selbst in den Féllen, in denen das " in
der Zeit zwischen Ablage und Schliipfen nicht bei den
Eiern gesichtet wurde oder gar in einem anderen
Bereich des Terrariums seinen Daueraufenthalt ausge-
sucht hatte, hat es trotzdem die Brut rechtzeitig aufge-
nommen. Die Mechanismen, die das Auffindeverhal-
ten steuern, konnten bisher nur indizienweise und
durch Ausschluss eingegrenzt werden. Vier hypotheti-
sche Méglichkeiten, die mir als denkbar erscheinen,
seien erwéhnt:

1. RegelmiBiges Absuchen des bekannten Revieres
und dabei (zufilliges?) Finden der geschliipften Kaul-
quappen. Diese Annahme ist wenig wahrscheinlich,
da das ¢ das Revier nur unregelmiBig durchwandert
und es viel zu selten so nahe an das Gelege gerit, als
dass sich dadurch die hohe Eintreffquote zum genau-
en Schlupftermin auf diese Weise erkldren lieBe.
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2. Endogene Zeitgeber. Denkbar wire, dass ein end-
ogener Zeitgeber vorhanden ist, der auf die Entwik-
klungsgeschwindigkeit der Eier synchronisiert ist und
das & zum richtigen Zeitpunkt wieder zum Versteck
hinfiihrt. Die Entwicklungsgeschwindigkeit der Eier
wird durch die Temperatur verdndert. Selbst wenn
eine innere Uhr des ¢ vorhanden und in gleicher
Weise wie die Eientwicklung thermisch verstellbar
wire, wiirde keine vollstdndige Synchronisation erfol-
gen, weil das J bei den Ortsveridnderungen anderen
Temperaturen ausgesetzt wire als das Gelege.

3. Akustische Kommunikation. Das Zappeln der
Kaulquappen in der Gelatine erzeugt sicher niederfre-
quente Vibrationen sowohl in der Luft als auch im
Boden darunter. Also ist es auch eine akustische
Erscheinung. Ob diese aber vom J als Signal wahrge-
nommen werden kann, ist fraglich. Die Ubertragung
iiber Boden und/oder Luft diirfte viel zu schwach sein.
Aus diesem Grunde halte ich diese Moglichkeit eben-
falls fiir unwahrscheinlich.

4. Olfaktorische Kommunikation. Dieses wire die
Hypothese, der die grofite Wahrscheinlichkeit zu-
kommt. Einer Kommunikation iiber Pheromone kdme
moglicherweise ein hoherer Grad an Findewahr-
scheinlichkeit zu und wire biologisch denkbar, da bei
Anuren auch im Bezug auf Beute- sowie auch Heim-
findeverhalten der Geruchssinn eine Rolle spielen
kann. (vgl. Duellman & Trueb 1986: 52 und 232,
Sinsch 1990: 74; dort jeweils weitere Literatur-
angaben). Sie hitte zusétzlich den Vorteil, dass sie
selbst bei stiarkeren Verdnderungen in der Vegetations-
decke wihrend der Entwicklungszeit oder auch bei
weiterer Entfernung des o wirken konnte. Anderer-
seits besteht aber wiederum das Problem, dass auch
fremde o5 angelockt werden konnten.

Die prompte Reaktion des o legt eine Kommunikation
nahe, die von den schliipfenden Kaulquappen ausgeht
und auf eine gewisse Entfernung wirkt, wie auch
immer ihre Natur sein mdge. Die laufenden Untersu-
chungen streben eine Klidrung auf der Basis speziell
angelegter Versuche an.

4.10. Optische Kommunikation zwischen Kaul-
quappe und J

Wihrend der Vorgang, der das Rhinoderma-3 zum
Versteck mit der Brut fiihrt, weitgehend ungeklart ist
und die spezifischen Ausloser oder Informations-
Ubertragungsweisen unbekannt sind, sind die Vorgin-
ge, die von dem Moment des Erreichens des Sichtum-
kreises des Geleges und in einem gegenseitigen Aus-
losemechanismus ablaufen, plausibel erkldrbar und
durch Beobachtung spezieller Verhaltensweisen
belegt, da das & direkt auf die Bewegung reagiert.
Daher ist auch naheliegend, dass sich diese Form des
Brutpflegeverhaltens stammesgeschichtlich aus dem

Beutefangverhalten entwickelt hat. Bei beiden 16st die
Wahrnehmung der Bewegung das Schnappen nach
dem bewegten Objekt aus.

Aus der Sicht der optischen Reize, die auf die Kaul-
quappe wirken, ist Folgendes zu beriicksichtigen:
Dass Lichtreize Bewegung bei Embryonen oder Kaul-
quappen ausldsen konnen, ist bei Froschlurchen eine
verbreitete Erscheinung. Auch der Schatten des Vaters
ist ein geeigneter Reiz, um ein Zappeln der Kaulquap-
pen auszulésen, was wiederum die Wahr-
scheinlichkeit des Aufgeschnappt-Werdens erhéht. Es
ist naheliegend, dass diese Erscheinung durch ihren
positiven Selektionswert evolutiv verstirkt wurde.

4.11. Kaulquappen-Aufnahme

Im Ergebnisteil wurde gezeigt dass die optischen Aus-
loser, zur Aufnahme der Kaulquappen sowohl zeitlich
wie optisch innerhalb weit gesteckter Grenzen noch
funktionsfihig sind. Eine zu starke Einengung der
Ausloser wiirde erwartungsgemifl die Aufnahme-
wahrscheinlickeit verringern. Zwei Angaben aus der
Literatur muss hier jedoch widersprochen werden, da
sie zu Fehlinterpretationen fithren: Laut TYLER (1984:
31) sollen die Kaulquappen in das gedffnete Maul des
J hineinschwimmen, eine Formulierung, die ein fal-
sches Bild vermittelt, da vielmehr der Vater aktiv die
Kaulquappe aus der Gallerte aufnimmt. Nicht auszu-
schlielen ist jedoch, dass die Eigenbewegung der
Kaulquappen anschlieBend bei der Weiterleitung in
den Kehlsack (s. ndchster Abschnitt) eine Rolle spie-
len kann. Andererseits lasst sich aus der Arbeit von
PFLAUMER (1933: 133) herleiten, dass die Kaulquap-
pen bereits innerhalb der Eihiille zusammen mit der-
selben aufgenommen werden, was auch Eingang in
weitere Literatur gefunden hat, sich aber nach unseren
Ergebnissen nicht bestitigt. Die Aufnahme geschieht
erst nach dem Schiipfen.

4.12. Uberleitung der Kaulquappen in den Kehl-
sack

So weit wie die Grenzen der Ausloser, die zur Kaul-
quappenaufnahme fithren, auch sein mogen, danach
muss es einen eng eingegrenzten, trennscharfen
Diskriminationsmechanismus geben, der das
Abschlucken der eigenen Nachzucht einerseits auf ein
Minimum herabsetzt, anderseits aber auf jeden Fall
verhindert, dass ein Beutetier in den Kehlsack
fehlgeleitet wird. Die Mechanismen, die dies steuern,
kénnen verschiedenartiger Natur sein:

1. Mechanische Reize: Form und Hautoberfliche der
Kaulquappen konnten eine Rolle bei der ,,Erkennung™
als in-den Kehlsack iiberzuleitendes Objekt sein.

2. Bewegung: Auch die spezielle Bewegungsart der
Kaulquappe koénnte eine Bedeutung haben, um die
motorischen Abliufe des ¢ zu steuern.
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3. Chemische Reize: Wenn, wie im o. Abschnitt
(Diskussion; Bewachung oder Nichtbewachung...)
angenommen, das Finden der Brut iiber geruchliche
Kommunikation stattfindet, konnte die Steuerung in
dieser Verhaltensphase auf einer verwandten Sinnes-
wahrnehmung beruhen, ndmlich geschmackliche Aus-
losemechanismen.

Die Steuermechanismen konnen natiirlich auch aus
einer Kombination der obigen bestehen. Es soll ver-
sucht werden, Genaueres iiber ihre Natur und Wir-
kungsweise zu erfahren; beispiclsweise, indem Atrap-
pen dargeboten werden, wie etwa artfremde Larven.

Wie das Weiterleiten in den Kehlsack funktioniert,
konnte bisher anhand duBerlich feststellbarer Verhal-
tensweisen nicht geklart werden. Vielleicht steht das
relativ lange Verharren des o mit dem Maul in der
Schleimmasse auch im Zusammenhang mit einem
wihrend dieser Zeit stattfindenden ,,Umlenkungs-
mechanismus® der Kaulquappen in den Kehlsack
anstatt in den Magen.

4.13. Uberleitung der Kaulquappen in den Magen
anstatt in den Kehlsack

Anhand der Zihlung der aufgenommenen Kaulquap-
pen und abgegebenen Jungfrosche kann man ableiten,
dass ein kleiner Anteil der Kaulquappen schlicht
geschluckt wird. Fressen von Brut (oder Eiern) ist bei
Anuren moglich. Eine Parallele zum Verhalten einiger
Dendrobatiden fillt auf, bei denen das Aufnehmen der
Eier die Funktion hat, durch fremde &'5* gezeugte Brut
zu vernichten. Eine ovo- oder larvophile Pridisposi-
tion der oo konnte bei Rhinoderma hingegen der
Ausgangspunkt fiir die Evolution des Brutpflegever-
haltens gewesen sein. Auch hier hitte ein Funktions-
wechsel einer homologen Verhaltensweise stattgefun-
den. Ein gelegentliches ,,Fehlleiten* der Nachzucht in
den Magen von Rhinoderma bestirkt diese Annahme
nur. Das konnte ein Hinweis sein, dass der Mecha-
nismus — auch heute noch — nicht perfekt ist. Es kann
aber auch zutreffen, dass er bereits auf diesem evolu-
tiven Niveau bei den Nasenfroschen sein adaptives
Optimum erreicht hat, denn ecine kleine Nahrungs-
Zulage fiir den brutpflegenden Vater und somit fiir sei-
ne restliche Nachzucht kann, trotz des Verlustes an
Einzelindividuen, durchaus einen positiven Wert fiir
seine Gesamt-Nachkommensbilanz darstellen. Es
kime einer trophischen Unterstiitzung des o durch das
¢ gleich.

Diese Erscheinung kann nun wiederum indirekt mit
dem Dazulegen unbefruchteter Eier verglichen wer-
den, womit einige Dendrobatiden ihre Kaulquappen in
ihren Bromelientrichtern fiittern, welches bei einigen
Arten eine positive Bedeutung oder gar Voraussetzung
fiir den Bruterfolg darstellt (vgl. WEYGOLDT 1980b,
1984, 1986; WEYGOLDT & JUNGFER 1993). Ein Kanni-

balismus der Kaulquappen untereinander im Kehlsack
von R. darwinii im Sinne einer echten Adelphophagie
konnte nicht nachgewiesen werden, ist auch bei der
geringen Mundbewehrung der Larven unwahrschein-
lich. Als Ursache fiir die erwihnte gelegentliche Dif-
ferenz in der Gesamtzahl zwischen aufgenommenen
und entlassenen Jungtieren ist ein gelegentliches Ver-
schlucken der Brut seitens des Vaters wahrschein-
licher.

4.14. Steuerung der Brut-Entlassung

In unseren Terrarien konnten nur Tiere beobachtet
werden, die gleichaltrige Junge trugen; dement-
sprechend wurden diese auch etwa am gleichen Tag
ausgestoflen. Es geschah in einem Entwicklungsstand
gemiB Metamorphose-Stadium 14-15 nach JORQUERA
et al. (1972), welches in der Standardtabelle von
LiMBAUGH & VoLpE (1957) den Stadien 44-46 ent-
spricht. Interessant wire eine Untersuchung an o'¢
mit einer altersmifig heterogen zusammengesetzten
Brut, was eher die Ausnahme ist. Dieses konnte Auf-
schliisse dartiber erbringen, ob der Zeitpunkt der Frei-
gabe eher vom Vater oder von der Brut bestimmt wird.

4.15. Zwischenartlicher Vergleich der Tragzeit und
der Brut-Entlassung

Rhinoderma darwinii ist die Art mit der lingeren Kaul-
quappen-Tragzeit: Nach unseren Ergebissen bis etwa
zwel Monate; 34 Tage nach denen von FORMAS (1979:
359). Die zweite Art , R. rufum, hat mit nur etwa 14
Tagen eine wesentlich kiirzere Tragzeit als R. darwini
(Formas 1979). Die Angaben von CRUMP (1995: 537)
vermitteln den Eindruck, R. rufum wiirde seine Kaul-
quappen lediglich zum Wasser transportieren. Dies
trifft in der Form nicht zu, denn die Brut entwickelt
sich in den zwei Wochen im Kehlsack immerhin bis
zu den Entwicklungsstadien 3-4 der Metamorphose
nach Jorquera et al. 1974 (s. auch FOrRMAS et al. 1975);
dieses entspricht etwa den Stadien 29-31 der Stan-
dard-Entwicklungstabelle nach LiMBaUGH & VOLPE
1957. Diese Art hat, entsprechend ihrer kiirzeren Ver-
weildauer im Kehlsack, einen wesentlich geringeren
Dottervorrat, was der Kaulquappe ein giinzlich ande-
res Aussehen verleiht. Wihrend der Lebensabschnitt
einer freilebenden, fressenden und wachsenden Kaul-
quappe bei R. rufum zum normalen Lebenszyklus
gehort, ist dies bei. R. darwinii nicht der Fall. Die Brut
bleibt bis gegen Ende der Metamorphose (Stadien
45-46 der Entwicklungstabelle nach L. & V.) im
Kehlsack und verzichtet ganz auf die wasserbewoh-
nende Kaulquappenphase. Die Larven kénnen zwar —
kiinstlich aus dem Kehlsack befreit oder spontan vor-
zeitig abgestolen — ebenfalls die letzte Zeit der
Umwandlung im Freien oder im Wasser (iberleben
(PFLAUMER 1933: 134; KARBE 1989: 10). Trotzdem ist
die Uberlebenschance von im Kaulquappenzustand
ausgestoBener Brut im Vergleich zu R. rufum gering,
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und zwar um so mehr, je weiter die Kaulquappe noch
entwicklungsmifig vom Ende der Metamorphose ent-
fernt ist. Die Zeitspanne, in der ein Uberleben draufen
moglich ist, ist daher in der Praxis kurz. Friihzeitig
Entlassene haben alle Nachteile einer ,,Frithgeburt®.

Zur experimentellen Klarung der Mechanismen, die
die Entlassung einleiten, soll versucht werden, Kaul-
quappen der einen Art durch die andere aufzichen zu
lassen und den Abgabetermin zu kontrollieren.

4.16. Kannibalismus-Hemmung und Schutz der
Nachzucht

Eine Art mit einer solch geringen Zahl von Nachkom-
men, die auch zunichst in unmittelbarer Nihe der
Erwachsenen ihren Aufenthalt finden, kann sich kei-
nen Kannibalismus leisten. So musste wahrscheinlich
ein leistungsfahiger Differenzierungsmechanismus
zur Erkennung der Jungfrosche als ,Nicht-Beute®
evolutiv entstehen. Ganz im Gegensatz dazu steht das
Verhalten des Helmkopf-Frosches Caudiverbera, der
sich auf das Verschlingen seiner zahlreichen Kaul-
quappen und Jungfrésche in einem ansonsten an Beu-
tetieren armen Lebensraum spezialisiert hat (vgl. CEl
1962: 108; Busse 1989: 62). Die erhohte Wanderakti-
vitdt der o°d* nach Entlassen der Jungen kann auch von
positiver Bedeutung fiir sie sein, da bei Weggang der
Adulten die Nahrungskonkurrenz im Lebensraum her-
abgesetzt wird.

4.17. Versorgung der Kaulquappen mit Nahrung
innerhalb des Kehlsackes.

GARRIDO et al. (1975) zeigten die sekretorische Natur
des Innenepithels des Kehlsackes anhand histologi-
scher Untersuchungen. Aus derselben Arbeitsgruppe
wiesen GOIGOECHEA et al. (1986) den Ubergang von
Enzymen (Peroxydase) und radioaktiv markierten
Aminosduren auf die Kaulquappen nach. Auf der
anderen Seite haben Rhinoderma-Eier einen
reichlichen Dottervorrat, der bei R. darwinii
besonders grof ist und bis in ein weit fortgeschrittenes
Kaulquappenstadium in den Zellen der Darmwand
persistiert. Der Darm ist deshalb wéhrend dieser Zeit
fiir eine Aufnahme von Nahrung ungeeignet. An-
fanglich kommt nur die Larvenhaut dafiir infrage.
GARRIDO et al. (1975: 142) beschreiben ein phago-
zytdres System der Kaulquappenhaut, die in der Lage
sein soll, vom Innenepithel des elterlichen Kehlsackes
sezernierte Nahrungsbestandteile aufzunehmen. Erst
nach dem Aufbrauchen des Dotters konnte der Ver-
dauungstrakt seine eigentliche Funktion iibernehmen
und durch den Mund aufgenommene Nahrung ver-
werten (vgl. JORQUERA et al. 1982: 212-213;
GOIGOECHEA et al. 1986: 176). Dieser Zustand wird
erst in einem relativ fortgeschrittenen Larvensta-
dium erreicht (Metamorphosestadium 10-11 nach
JORQUERA et al. 1972; vergleichbar den Stadien 39-41
der Standardtabelle nach LIMBAUGH & VOLPE 1957).

Der reiche Dottervorrat spricht aber auch dafiir, dass
auch ihm eine wesentliche Rolle als Nahrungsreser-
ve flr die heranwachsende Kaulquappe zukommt.
JORQUERA et al. (1981: 70, 1982: 212-213) nehmen
eine gemischte Nahrungsversorgung der Kaulquappen
an, bei der der Hauptanteil durch den Dottervorrat
gewihrleistet ist, die Larven aber zusitzlich auf spe-
zielle Substanzen, die vom Innenepithel des Kehl-
sackes des Vaters stammen, angewiesen sind. Sie ver-
gleichen das Erndhrungsmodell mit dem, das GREVEN
(1977) fur die intrauterine Entwicklung des lebend-
gebdrenden Alpensalamanders (Salamandra atra)
beschreibt. Die Frage, ob die Rhinoderma-Larven
auch oral Nahrung aus dem Inneren des Kehlsackes
aufnehmen, wird von LaviLLA (1987: 87) verneint.
Vorzeitig aus dem Kehlsack entnommene Kaulquap-
pen nehmen dennoch beispielsweise Fisch-Trocken-
futter auf (KARBE 1989: 10). Die Futterauthahme wird
dann aber bei Eintritt in die Klimax-Phase der Meta-
morphose — wie bei Froschlurchen {iblich — eingestellt.

Ein wichtiges Indiz, dass der Hauptanteil der Nah-
rungsversorgung der Brut im Kehlsack durch den im
Ei vorhandenen Dottervorrat abgedeckt wird, ergibt
sich aus der Tatsache, dass R. rufum, die Art mit der
kiirzeren Verweildauer im Inneren, den geringeren
Dottervorrat in den Eiern hat, wihrend R. darwinii,
entsprechend seiner lidngeren Verweildauer in der
Bruttasche, den groBeren Dottervorrat hat (vgl. Jor-
QUERA et al 1972 und 1974; In letzterer wird R. rufum
noch als R. darwini [Concepcion] gefiihrt; vgl auch
ForMAs et al 1975).

ZuG et al. (2001: 114; 119) betrachten Rhinoderma als
den ersten unter den Anuren bekannt werdenden Fall,
bei dem Stoffe vom Vater als Nahrung auf die Brut
iibergehen. Sie belegen den Vorgang mit dem Namen
»patrotrophy* (= Patrotrophie). Gemessen am Dotter-
vorrat diirfte jedoch auch in diesem Falle der Lecitho-
trophie mengenmiBig eine wesentlich gréf3ere Bedeu-
tung zukommen.

4.18. Versorgung mit Sauerstoff (internes Schaum-
nest)

Die starke Durchblutung der Kehisack-Schleimhaut
legt nahe, dass die Kaulquappen iiber den Blutkreis-
lauf des Vaters mit Sauerstoff versorgt werden. GAR-
RIDO et al. (1975: 141) deuten das Diinnerwerden des
Ephithels in der Nahe von Blutgefiflen als sinnvolle
Strukturanpassung zur Erleichterung der Sauerstoff-
versorgung der Larven aus dem viterlichen Blutkreis-
lauf. Nun muss aber trotzdem bedacht werden, dass in
diesem Falle der Sauerstoff zweimal hintereinander
im Hamoglobin geldst und wieder dissoziiert werden
muss, bis er am Ende in den Geweben der Kaulquap-
pe zur Verfigung stehen kann (sekundére Sauerstoft-
versorgung). Hieraus, und aus der Primisse, dass der
Sauerstoff sich nur abwérts im Partialdruck-Gradien-
ten bewegt, muss gefordert werden, dass das Hiamo-
globin der Kaulquappe eine nach links verschobene
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Dissoziationskurve haben muss (auch der Bohr-Effekt
konnte hier von Bedeutung sein). Unterschiedlichkeit
in der Sauerstoffaffinitit der Himoglobine ist eine
Vorausetzung, wie sie bei Sdugetieren vorliegt. Da
aber die Verbindung der Kreislaufsysteme von Mutter
und Fétus tiber die Plazenta viel inniger ist als bei den
Froschen, besteht bei letzteren erst recht die Notwen-
digkeit, dass ein solcher Unterschied der Dissozia-
tionskurven der Himoglobine zwischen Elterntier und
Brut bestehen muss. Die bei Kaulquappen iibliche
Umschaltung der himopoetischen Organe in den ver-
schiedenen Lebensetappen (s. VIERTEL & RICHTER
1999) konnte eine Prdadaptation sein, auch verschie-
dene Hamoglobine auszubilden. Dennoch bleibt die
kaskadenartige Ubertragung des Sauerstoffs von
einem Hamoglobin auf das andere ein physiologisch
problematischer Engpass, dessen Uberbriickung meh-
rere gleichzeitige evolutive Umstrukturierungen
cerfordert.

Die effektivsten Blutsorten (der Warmbliiter) konnen
etwa soviel Sauerstoff in ihrem Blutvolumen haben
wie Sauerstoft in dem gleichen Rauminhalt atmosphi-
rischer Luft vorhanden ist. Bei Poikilothermen ist
meist noch weniger Sauerstoff in einem Volumen Blut
als im gleichen Volumen Luft. Noch weniger wird es
durch den Umstand, dass das Himoglobin unter nor-
malen physiologischen Bedingungen nicht ganz
gesittigt wird.

Auf der anderen Seite ist die Schallblase, wie beim
Balzruf gezeigt wird, ein zumindest partiell mit Luft
befiillbares Organ. Bereits JANVIER (1935: 202)
berichtet, dass die Kaulquappen im Kehlsack von
reichlich schaumigem Schleim umgeben sind. Goi-
GOECHEA et al. (1986: 171) zeigen ein aufpripariertes
tragendes Rhinoderma-3'. Auf dem Foto fillt auf, dass
eine Vielzahl an Luftbldschen verschiedener GroBe
vorhanden ist, zwischen denen die Kaulquappen ein-
gebettet sind. Insgesamt diirfte das Luftvolumen die-
ses Schaumes viel grofer sein als das gesamte Blut-
volumen der Kaulquappen und das am Kehlsack-
Kreislauf beteiligte Blutvolumen des Vaters zusam-
men. Daher kann der Schaum viel mehr Sauerstoff
enthalten als das genannte Blutvolumen und daher
mehr Sauerstoff zu den Kaulquappen fithren. Es wire
durchaus denkbar, dass ein erheblicher Teil — wenn
nicht gar der Hauptteil — der Sauerstoff-Versorgung
der Kaulquappen iiber diesen Schaum vonstatten geht.
Ein weiterer Vorteil wire, dass der Transport des Sau-
erstoffes durch Diffusion in der gasformigen Phase
(Diffusion Gas in Gas) um GroBenordnungen schnel-
ler ist als in der fliissigen Phase (Diffusion von in
Wasser gelostem Gas). Daraus ergibt sich, dass die in
den Blédschen vorhandene Luft durchaus ein Zufiih-
rungsweg des Sauerstoftes zu den Kaulquappen sein
konnte, wobei die Rolle des Weges iiber den Blut-
kreislauf des Vaters eine untergeordnete Rolle spielen
wiirde. Sie konnte sich im Extremfall gar umkehren,

wenn der Sauerstoff-Partialdruck in den Blischen
hoher als im Blutkreislauf wiirde.

Uber die Art und Weise, wie die Luft in dieses ,,inter-
ne Schaumnest* des Kehlsackes hineingepumpt oder
wie sie ausgetauscht wird, ist nichts bekannt. Aber
allein das Vorhandensein der Blidschen legt nahe, dass
iiber sie Sauerstoff zur Brut gefiihrt werden kann. Dies
stellt eine plausible Alternativhypothese zur Versor-
gung durch den Blutkreislauf dar, zumal die Moda-
litdt, dass Kaulquappen sich in (externen) Schaum-
nestern entwickeln, eine bei Anuren physiologisch
funktionsfihige Moglichkeit ist, die Brut zu schiitzen,
ohne die Diffusion von Sauerstoff zu sehr zu behin-
dern.

4.19. Sauerstoff-Versorgung und Entstehen von
Maulbriiten im Tierreich

Es ist erstaunlich, dass bei Froschen nur ein Fall von
Maulbriiten bekannt ist, wihrend bei Fischen das
Maulbriiten recht oft entstanden sein muss: Bei Cich-
liden (Haplochrominae), Apogoniden (Pterapogon),
Welsen (Galeichthys, Aridae) etc. gibt es diese Fort-
pflanzungsmodalitit. Hier herrschen aber auch sicher
bessere Voraussetzungen, da die Eier (und/oder die
Jungfische) sich in der durch das Atemwasser durch-
strtomten Kiemenkammer befinden. Diese Art der
Maulkonstruktion bewirkt, dass die erstmalige Auf-
nahme im Maul sicher in Bezug auf die Atmungsphy-
siologie keinen groBen Unterschied zum freien Was-
ser in der Sauerstoffversorgung beinhaltet hat. Viel-
leicht war es, bedingt durch die regelmifBige Durch-
spiilung, sogar eine Verbesserung. Ganz im Gegenteil
dazu steht der Kehlsack eines Frosches. In dieser
Kammer wiirde zunéchst der Sauerstoff-Partialdruck
durch das Atmen der Kaulquappen abfallen, bis die —
eigentlich auf die Atmung im freien Wasser einge-
stellten — Kaulquappen ersticken. Der Kehlsack ist im
Gegensatz zum Mundraum der Fische ein Blindsack,
der nicht von Wasser durchstromt wird. Daher ist die
Versorgung mit Luftblasen ein erster moglicher Weg,
diesen evolutiven Schritt zu vollziechen. Vielleicht ist
hier die Bedeutung der von GOIGOECHEA (1986) be-
schriebenen — aber nicht weiter interpretierten — Be-
filllung des Kehlsackes mit Luftblasen zu suchen. Ein
Schaumnest ist bei Anuren im Gegensatz zum Kehl-
sackbriiten eine relativ hdufige Erscheinung und
konnte bei regelmédBigem Austausch der Blischen
auch in einem (Kehlsack)-Innenraum funktionieren.

4.20. Sauerstoff-Versorgung in Korper-Innenta-
schen im Vergleich zu anderen Froschlurchen

Wegen der Einzigartigkeit der Fortpflanzungsweise
von Rhinoderma ist es schwer, Vergleichsfille zu fin-
den. Analog dazu aber briitet Gastrotheca ebenfalls in
einer Korper-Innentasche die Nachkommen aus. Die
Problematik der Sauerstoffversorgung ist hier eben-
falls gegeben. Demnach gibt es, wie bei Rhinoderma,
auch bei Gastrotheca histologische Besonderheiten,
die mit einer Sauerstoffversorgung der Brut durch den
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elterlichen Blutkreislauf stehen diirften (DEL PINO
1980). Bei Gastrotheca kann man sich aber besser als
bei Rhinoderma ein graduelles Evolutionsmodell vor-
stellen, bei dem eine anfangs offene Riicken-
tasche sich in kleinen evolutiven Schritten schliefit
(DEL PiNo 1980: 16) wihrend sich gleichzeitig die
Blutkreislaufsysteme von Elter und Brut gegenseitig
anpassen. Hinzu kommt, dass es Modelle von ,,offe-
nen* Bruttaschen in der gleichen Familie auch heute
noch gibt. Besonders eindrucksvoll ist der Fall von
Stefania evansi. Bei dieser Art befindet sich die Brut
bis zur Beendigung der Metamorphose offen auf dem
Riicken des 2. Sowohl die Embryonen als auch die
Jungfrosche sind (zunéchst tiber die Ei-Membran) der
atmosphirischen Luft ausgesetzt. Die Entwicklung
der Kiemen deutet darauf hin, dass sie nicht vom
Elter, sondern direkt aus der Atmosphéire mit Sauer-
stoff versorgt werden (JUNGFER & BOHME 1991). Die
sekundére Sauerstoffversorgung, d. h. der Umweg der
Atemgase iiber den elterlichen Blutkreislauf, wurde
nicht notwendig. Vielleicht hatten Vorfahren von
Gastrotheca eine dhnliche Organisation. Besonders
problematisch erscheint in diesem Zusammenhang
wiederum der Fall von Rhinoderma, weil — anders als
fiir Gastrotheca — Ubergangsformen zwischen einem
Austragen der Kaulquappen aufllerhalb und innerhalb
des Brutraumes nicht bekannt und auch nicht vorstell-
bar sind. Dieses ist ein Argument, das fiir das
»Schaumnest im Kehlsack® zumindest als Ubergangs-
modell sprechen kénnte. Wie auch immer der Einzel-
fall von Rhinoderma entstanden sein mag: Die héufig
vorhandenen Schallblasen der Anuren haben — wahr-
scheinlich wegen des anfinglichen Engpasses der
Sauerstoffversorgung — nur selten als Pridadaptation
zur spiteren Evolution als Brutkammern gedient.

4.21. Entsorgung der Stoffwechselriickstinde

Der Abtransport des Kohlendioxyds ist mit Sicherheit
viel unproblematischer als die Sauerstoffversorgung.
Durch die bessere Lislichkeit des CO» in Wasser kann
er sowohl durch den Blutkreislauf des Vaters als auch
durch Abgabe iiber die Blaschen im Kehlsack erfol-
gen.

Uber den Abtransport der Stickstoffverbindungen ist
nichts bekannt. Hier muss aber sicher auch der viter-
liche Blutkreislauf eine Rolle spielen. Inwieweit feste
Stoffe und Schleim aus dem Kehlsack entfernt wer-
den, ist ebenfalls nicht bekannt. Wenn sie vom Kehl-
sack in den Mundraum gelangen, werden sie am
wahrscheinlichsten vom Vater sofort verschluckt.

ZUSAMMENFASSUNG

Es werden Ergebnisse von Untersuchungen iiber die Fort-
pflanzungsbiologie von Rhinoderma darwinii vorgestellt,
die in mehr als 15jdhriger Terrarienhaltung erarbeitet und
durch einige Freilandbeobachtungen erginzt wurden. Es
sind Verhaltensaspekte von Balz, Eiablage, Kaulquappen-
aufnahme, Brutpflege im Kehlsack bis zum Entlassen der
Jungfroschchen berticksichtigt. Es wird ein Verhaltens-

inventar dieser Art erstellt. Die Verhaltensweisen werden
mit denen einiger anderer brutpflegender und nichtbrutpfle-
gender Froschlurche verglichen. Sie sind jenen gegeniiber
modifiziert.

Im Laufe der Balz verschiebt sich das Verhalten des ¢ von
einer vornehmlich verfolgenden Aktivitit zu einer stirker
ortsbeharrlichen. Es zentriert sich zunehmend auf sein Ver-
steck, in das es versucht, das ¢ hereinzulocken. Das ¢ muss
nun starker als ¢ % anderer Froschlurche initiativ werden.
Wenn die Ablaichbereitschaft stark genug angewachsen ist,
sucht es das " aktiv auf und begibt sich manchmal sogar mit
einem Kopfsprung in das Versteck des & unter dessen
Bauch. Akustische AuBerungen, generelle Bewegung,
Bewegung der Vorderextremitéten, Zeichnung der Kehle
werden als in verschiedenen Etappen der Anndherung wirk-
same Reize zum Hereinlocken des 2 beschrieben. o'
haben 2 LautduBerungen: den mehrsilbigen Territorialruf
und den einsilbigen ,,Anhiipflaut™. ¢ ¢ duflern nur den zwei-
ten.

Wenn ein ,,Amplexus® auBerhalb des Versteckes zustande
kommt, ist er von kurzer Dauer und fiihrt nicht zur Eiabla-
ge. Nur innerhalb des Versteckes, wo die Eier vor Austrok-
knung geschiitzt sind, wird abgelaicht. Der Amplexus ist
schwach, er wird moglicherweise zur Verstirkung durch
Stimmauferung unterstiitzt und zwar vor allem dann, wenn
ein fremdes & aus gewisser Entfernung ruft. Zusitzlich
betrillert das o mit der Kehle den Riicken des ¢, was als
einer der moglichen Ablaich-Ausloser interpretiert wird.

Die im Verhiltnis zu anderen Anuren modifizierte Balz,
einschlieBlich des relativ starken Initiative-Anteils des %,
das ebenso wie das ¢ den potentiellen Geschlechtspartner
mit AuBerung eines Lautes anhiipft und schlieBlich aktiv in
das Versteck des o eindringt, wird als Ergebnis einer
gemeinsamen Evolution in wechselseitiger Anpassung mit
der Entstehung der speziellen Brutpflege gedeutet. Verhal-
tensweisen wasserablaichender Arten sind noch vorhanden;
einige haben aber jetzt eine Rolle im Paarungsvorspiel
iibernommen.

Fernab von dem Versteck eines bestimmten o bilden sich
manchmal Aggregationen mehrerer Individuen beiderlei
Geschlechts. Hier kommt es zu sehr auffilligen Interaktio-
nen, bei denen keines der Einzeltiere auf ein Versteck zen-
triert ist. Es ist das ,,Anhiipf-Auskeil-Verhalten“. Hierbei
hiipft ein Tier ein zweites an. Dieses reagiert, indem es das
erste mit einem Tritt mit dem Hinterbein wegschleudert.
Diese Interaktionen finden sowohl innergeschlechtlich als
auch zwischengeschlechtlich statt. Es gehort zum agonisti-
schen Verhalten in weiterem Sinne, hat aber sicher auch
eine Bedeutung bei der Balz. Eine mégliche Funktion konn-
te im Bemessen des Gewichtes des potentiellen Partners lie-
gen, da kleinere Individuen effektiv weiter weggeschleudert
werden.

Nach Ablage entwickeln sich die Eier etwa 20 Tage aufer-
halb des Kehlsackes, werden wenig oder gar nicht vom
Vater bewacht. Danach erscheint er zur Aufnahme der
schliipfenden Kaulquappen am Gelege. Die Ausloser, die
die Riickkehr des & zum Nest bewirken, sind unbekannt.
Bei der Aufnahme spielt die optische Wahrnehmung der
zappelnden Kaulquappen eine Rolle. Sie lauft dhnlich dem
Beute-Schnappreflex ab, durch den zihen Schleim der Gal-
lerte ist sie verlangsamt und wird mehr durch Maul-Uber-
stlilpen als durch Zuschlagen mit der Zunge erreicht.
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Die Zeit innerhalb des Kehlsackes betriigt etwa 2 Monate.
Das Ausspeien der Jungfrosche geschieht mit heftigen
Kontraktionen und weitem Offnen des Maules. Es gibt eine
Kannibalismus-Hemmung, die die Brut nach Entlassung
davor schiitzt, durch Adulte gefressen zu werden.

GroBer als das Problem der Nahrstoffversorgung ist die Ver-
sorgung der Kaulquappen mit Atemgasen im Kehlsack.
Obgleich die Literatur eine Versorgung iiber die Blutkapil-
laren plausibel macht, wird hier eine wenigstens zusitzliche
oder in den Anfingen der Evolution der Brutpflege notwen-
dig gewesene Sauerstoffversorgung iiber Luftbldschen im
Kehlsack angenommen, bis die Kreislaufsysteme von Vater
und Brut sich ausreichend einander angepasst haben. Es
wird eine ,,Schaumnest im Kehlsack*-Hypothese aufge-
stellt. Die Einzigartigkeit und, im Gegensatz zur Maulbrut-
pflege der Fische, sehr seltene Entstehung von Kehlsack-
brutpflege der Anuren wird auf dieses Sauerstoff-Versor-
gungsproblem zuriickgefiihrt. Die Konstant-Erhaltung des
Sauerstoff-Partialdruckes nahe den Normalwerten in der
Kiemenkammer, die dem stéindigen Wasserdurchfluss often
steht, ist bei den Fischen gegeben. Im Gegensatz dazu wird
im Blindsack der Kehltasche der Frosche der Sauerstoff-
Partialdruck durch den Verbrauch durch die Kaulquappen
absinken. Dies hat sicher eine erhebliche Einschrinkung der
evolutiven Moglichkeiten der Entstehung von Maulbrut-
pflege bei Froschlurchen beinhaltet.

SUMMARY

Results on research on the reproductive biology of Rhino-
derma darwinii are presented. They were obtained during
more than 15 years of observation in terraria complemented
with some observations in the wild. Main points are a behav-
joural inventory from courtship, ovoposition, taking up of
the tadpoles, parental care in the vocal pouch to the
releasing of the froglets. The behaviour and other biological
data related with reproduction are compared with other
brood-caring as well as non-brood-caring anurans, discus-
sing modifications in relation to them.

In the course of courtship, the male shifts from a female
pursuing attitude like other anuran males do, to a more
stationary behaviour where the male centrates on his hide,
here he tries to persuade the female to enter. Now she takes
a more active role than females of other frog species do.
When she is ready to spawn, she voluntarily moves to the
male, in extreme cases even jumping by means of a “head
bouncer” inside the hide and under the male’s belly.
Vocalizations, general motoric activity, movements of the
arms, colour pattern of the throat are discussed as releasing
or facilitating stimuli operating in different steps of ap-
proach. Males have two kinds of calls: the polysyllabic
territorial call and the monosyllabic “hop-onto peep”, the
females utter only the second one.

If an “amplexus” occurs outside the hide or even in the
water, it is only of short duration and never leads to ovo-
position. Only inside the hide, where eggs are protected
against drought, spawning may occur. The amplexus is
weak. It is reinforced by vocalizations of the male, espe-
cially when another male is calling from some distance.
Furthermore the male makes quivering movements with his
throat against the back of the female, which represents one
of the possible stimuli inducing ovoposition.

The modifications of courtship including the relatively ac-

tive role of the female, hopping onto the male, as well as her
active entering the hide are considered to have evolved in
co-adaptation with the special form of brood care. Behav-
iour patterns of water spawning anurans are still present in
Rhinoderma, but they have been partly reduced to the role
of a mating foreplay.

Apart from the territory of any male, sometimes peculiar
interactions amongst several individuals occur, where none
of them seems to be attached to a special hide or territory, it
is the “jump-onto-kick-off behaviour”. One individual
bounces onto the other one, which reacts kicking off the
first one vigorously with its hind leg. This takes place inter-
and intrasexually as well. It is the most conspicuous part of
agonistic behaviour, but probably it has also an importance
in relation to courtship. A possible function might be, that
individuals can test the weight of a potential mate. Smaller
individuals effectively are thrown further away than larger
ones.

After ovoposition, eggs develop outside the vocal pouch for
about 20 days. In the meantime they are not or almost not
attended by the father, but afterwards he appears near the
clutch, where he takes the freshly hatched tadpoles. The
stimuly conducting the male back to the nest are unknown.
For the seizing of the fry, cues like perception of the
wiggling movements of tadpoles play an important role.
The process is similar to the snap reflex elicted by prey, but
the movement is slowed down by the viscosity of the jelly
of the dissolving egg capsules. It is more displaced to the
motoric component of sliding with the opened mouth over
the tadpole rather than to strike it with the tongue.

The time span inside the vocal pouch lasts about two
months. The expulsion of the froglets occurs under strong
contractions of the whole animal and with the mouth
widely opened. Once released, a cannibalism inhibiting
mechanism of adult frogs protects the young ones from
being eaten by adults.

Studies on the problem of nourishment of the tadpoles in-
side the vocal pouch exist. But the more severe problem of
their supply with respiratory gases has been paid less atten-
tion in literature. Although it makes plausible a providing of
oxygen through the blood vessels, in the present study an
additional supply by means of air bubbles is postulated to be
or to have been necessary at least in a beginning step in the
evolution of brood care, until the circulatory systems of
father and fry have co-adapted in an appropriate manner. A
hypothesis of a kind of a “foam nest inside the vocal pouch”
is proposed. The fact that such a case of mouth brooding has
evolved so rarely among anurans, although having origi-
nated frequently in several teleostean families, is considered
to be linked with this problem of oxygen supply. Main-
taining oxygen partial pressure constant and close to normal
conditions is no problem in a fish’s branchyal chamber open
to a flow through of water. Contrary partial oxygen pressure
in the blind sac of the frog’s vocal pouch will drop as a
consequence of gas consumption of the tadpoles. This
probably has been a severe constraint mostly preventing
evolution of oral brood care in anurans.

RESUMEN

Se presentan los resultados de estudios de la biologia de
reproduccion de Rhinoderma darwinii, las cuales fueron
elaboradas durante mas de 15 afios de observacion de un
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grupo mantenido en cautiverio y complementadas con algu-
nas observaciones hechas en el terreno. Se consideran
aspectos del comportamiento comenzando con el cortejo, la
ovipostura, la aprehension de los renacuajos, la crianza den-
tro del saco vocal, hasta la expulsion de los juveniles meta-
morfoseados. Se establece un inventario del comportamien-
to de esta especie. Las pautas de comportamiento son com-
paradas con las de otros anuros tanto especies con neomelia
como también sin cuidado parental.

El comportamiento estd modificado con respecto a otros
batracios. En el curso del cortejo el o cambia de una actitud
en que persigue o se dirige hacia la ? a una en la que se cifie
mas a su territorio, centrandose mas en su escondite o cue-
va, hacia donde trata de atraer a la . Mas que en otros anur-
os la @ tiene que tomar la iniciativa de acercamiento. Cuan-
do la disposicion a desovar ha crecido lo suficiente, ella en
forma activa busca al J'y a veces por medio de un salto de
cabeza se introduce bajo su vientre. Manifestaciones acusti-
cas, movimientos en general y en especial de las extremida-
des anteriores, dibujo de la parte gular y brazos son descri-
tos como estimulos que cumplen un papel en las diversas
etapas de la atraccion de la 2. Los o°d tienen dos gritos: El
canto o advertencia territorial polisilabico, y uno monosia-
bico que acompafia al salto hacia otro individuo. Las £¥%
emiten sdlo este ultimo.

Cuando un amplexo sucede fuera del escondite siempre es
de corta duracion y nunca conudce a la ovoposicion. Sélo
dentro de este se produce la expulsion de los dvulos. El
amplexo es débil siendo mas bién una aposicion. Probabe-
mente como refuerzo es acompaiiado de manifestaciones
vocales del ¢ especialmente cuando otro individuo canta a
cierta distancia. Ademas el J a intervalos hace movimien-
tos vibratorios con la parte gular sobre el dorso de la 2, lo
que posiblemente representa un estimulo para la ovoposici-
on.

La modificacion del cortejo, incluyendo el rol importante de
iniciativa de apareamiento de la ¢, que igual que el J" da sal-
tos hacia su potencial pareja, incluso produciendo vocaliza-
ciones similares, son interpretadas como mecanismos de
comportamiento, que han evolucionado en co-adaptacion
con la particular forma de neomelia. Las pautas de compor-
tamiento de especies de ovoposicion acuatica todavia estan
presentes pero su funcién ha pasado a limitarse a la etapa
pre-copulatoria.

A cierta distancia del territorio de algin &' se forman agre-
gaciones de varios individuos de ambos sexos. En este caso
se producen interaccionens en las cuales ningun individo
esta centrado en su cueva, es el ,,juego de salto y patada“.
Un individuo salta hacia otro, al ser tocado este reacciona
con una vigorosa patada que lanza lejos al primero. Estas
interacciones tienen lugar tanto inter- como intrasexual-
mente. Seguramente es parte de un comportamiento agoni-
stico en su sentido amplio, pero a la vez tienen importancia
en el cortejo. Una probable funcion puede ser, la de como
un individuo puede estimar el peso de la posible pareja. En
efecto individuos mas pequefios son lanzados més lejos.

Después de la ovipostura los huevos se desarrollan, tenien-
do una permanencia fuera del saco vocal de aproximada-
mente 20 dias, durante los cuales el J les da poca o nula
atencion. A continuacion, cuando los renacuajos ya se
encuentran en proceso de eclosion, él reaperece cerca del
nido. Los mecanismos que conducen al retorno del o se des-
conocen. Una vez cerca del nido, la percepcion del movi-

miento de los renacuajos es un estimulo clave que conduce
a su aprehencion por el padre. El proceso tiene semejanza
con el reflejo de captura de preza, pero el movimiento es
retardado debido a la viscosidad de la gelatina en vias de
liquidificacion, dentro de la cual flotan los renacuajos. Ade-
mas la componente motora de proyectarse sobre ellos con la
boca abierta es mas pronunciada que la protrucion de la len-
gua, que es la componente mas pronunciada en la captura
normal de una preza.

El tiempo dentro del saco vocal es de aproximadamente 2
meses. La expulsion de los jovenes recién metamorfoseados
sucede bajo contracciones violentas y con la boca amplia-
mente abierta. Después de su liberacién los jévenes no son
atacados por individuos adultos, ya que hay una inhibicion
etoldgica que impide el canibalismo.

Mayor que el problema de la provision de alimento de los
renacuajos en el saco vocal es el problema de su abasteci-
miento con gases respiratorios. A pesar de que la literatura
hace probable el intercambio de gases pormedio de los capi-
lares sanguineos, aqui se da cierta importancia a un abaste-
cimiento de oxigeno pormedio de burbujas de aire, que
almenos en una etapa temprana de la evolucioén debe haber
sido necesario, antes de que los sistemas circulatorios de
padre y progenie se hubieran coadaptado: Hipétesis del
,,nido de espuma dentro del saco vocal“. La singularidad del
caso de neomelia oral de Rhinoderma y su rareza entre los
anuros, frente a su relativa frecuencia en peces es atribuida
a que en estos ultimos es facil mantener la presion parcial
de oxigeno constantemente a niveles cercanos a los norma-
les, porque la camara branquial es un sistema abierto a la
circulacién continua de agua, mientras en el saco vocal cie-
go de los anuros la presion parcial necesariemente tenderd a
descender debido al consumo de gas por los renacuajos.
Esto seguramente ha reducido las posibilidades para que
pudiera evolucionar neomelia oral en anfibios.
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