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1 Einleitung

Organismen, die in stark fluktuierenden Habitaten (z.B. Gezeitenzonen) oder in
unvorhersehbaren Lebensrdumen (z.B. Windwurfflachen) leben, sollten ein
starkes Reaktionsvermogen besitzen, d.h. ein hohes Mal3 an phanotypischer
Plastizitdt aufweisen, um auf Habitatveranderungen entsprechend schnell rea-
gieren zu koénnen.

Temporare Gewasser wie Pflitzen oder auch Wasseransammlungen in Baum-
hohlen sind der Prototyp eines Lebensraums, der eine hohe Dynamik aufweist
und standigen raumlichen und zeitlichen Fluktuationen unterworfen ist. Viele
Amphibienarten nutzen temporare Gewasser als Laichgewasser. Anders als bei
Amphibienarten, die in permanenten Gewassern ablaichen, ist ihre Fortpflan-
zungsperiode an zeitlich unvorhersehbare Regenfalle gekoppelt. Weibchen sind
mit Abwéagungen konfrontiert, ob es sich nach einem Regenereignis ,lohnt* ab-
zulaichen, welche der vorhandenen Pflitzen als Laichgewdasser geeignet sind,
und ob sie ihre Gelege auf mehrere Pflitzen verteilen sollten. Die heranwach-
senden Kaulquappen sind stark fluktuierenden Wasserstanden und einem ho-
hen Austrocknungsrisiko ausgesetzt, das mit einer standigen Verschlechterung
des Lebensraums einhergeht: mit zunehmendem Austrocknungsrisiko erhéhen
sich die Wassertemperaturen, die lonenkonzentration steigt, der Sauerstoffge-
halt dagegen sinkt, erhohte Dichteverhaltnisse fihren zu verstarkter Nahrungs-
konkurrenz. Dazu kommt unter Umstéanden erhdhter Rauberdruck.

So sind sowohl bei den Adulttieren als auch bei den Larven Anpassungsstrate-
gien an die Unwagbarkeiten des Laichhabitats zu erwarten, die eine hohe gene-
tische Variabilitdt und/oder eine breite phéanotypische Plastizitat auf physiologi-

scher und Verhaltensebene erfordern:

- Weibchen sollten sich nicht wie Arten ausdauernder Gewéasser geklumpt
nur einmal pro Saison fortpflanzen, sondern nach ergiebigen Regenféllen op-
portunistisch mehrfach pro Saison ablaichen. Diese zeitliche Risikostreuung
erhoht die Chance, dass Quappen aus einem dieser Laich-ereignisse die Me-

tamorphose erreichen, bevor das Gewasser austrocknet. Von Vorteil ist dabei
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auch die Abgabe relativ kleiner Eiportionen pro Gelege, so dass geschwisterli-
che Konkurrenz durch hohe Dichten, die zu einer verlangerten Entwicklung fih-

ren wirden, moglichst vermieden wird (Phillipi und Seger 1989).

- Daruber hinaus sollten Weibchen ihre Eier raumlich breit streuen und auf
mehrere Laichgewdasser verteilen, wie es fur Hoplobatrachus occipitalis (Spieler
und Linsenmair 1997) beobachtet wurde, so dass die Quappen unterschiedli-
chen Rauber-, Dichte- und Austrocknungsrisiken ausgesetzt sind. Auch inner-
halb eines Laichgewassers ist es sinnvoll, die Eier in kleinen Portionen zu ver-
teilen, da oft Teilbereiche dieser Kleingewéasser vorzeitig trockenfallen (pers.

Beobachtung).

- Auch bei den EigroRen der einzelnen Gelege ist eine Risikostreuung zu
erwarten, wenn unterschiedliche Eigrof3en unter unterschiedlichen Umweltbe-
dingungen von Vorteil sind (Crump 1981, Kaplan und Cooper 1984), wie dies
fur einige Anurenarten belegt ist (Berven und Chadra 1988, Parichy und Kaplan
1995). Bei Bombina orientalis z.B. hatten unterschiedlich groRe Eier in Abhan-
gigkeit von der herrschenden Wassertemperatur unterschiedliche Uberlebens-
vorteile (Parichy und Kaplan 1995): Kaulquappen grof3er Eier schwammen unter
warmen Verhaltnissen langsamer als Quappen kleinerer Eier und wurden leich-
ter von Pradatoren gefangen; dagegen waren sie bei kalten Temperaturen
schneller und weniger gefahrdet. Alternativ ware denkbar, dass eine mdglichst
grof3e EigrolRe durch die bessere Grundausstattung per se von Vortelil ist. Tat-
sachlich ist die Schlupfgréf3e von Amphibienlarven im Allgemeinen von der
EigroRe abhangig (Crump 1984, Kaplan 1989, Tejedo und Reques 1992), aber
es gibt nur wenige Beispiele, wo dieser anfangliche GroRenvorteil bis zur Meta-
morphose beibehalten wurde und/oder zu einer beschleunigten Entwicklung
fuhrte (Bsp: Taricha torosa, Kaplan 1985). Dennoch kdnnten Amphibienlarven
mit Uberdurchschnittlicher Ausgangsgrof3e schneller eine bestimmte Mindest-
grolRe erreichen, ab der sie das Beutegrof3enspektrum bestimmter Rauber G-

berschritten haben.



- Amphibienlarven, die in stark fluktuierenden Gewassern mit hohem Aus-
trocknungsrisiko aufwachsen, sollten eine hohe phanotypische Plastizitat in ih-
rem Wachstum und ihrer Entwicklung aufweisen, da sie unter unterschiedlichen
Umweltbedingungen gegensatzlichen Selektionsdriicken ausgesetzt sind: unter
gunstigen Voraussetzungen, nach wiederholten Regenféllen, sollten sie primar
in Wachstum investieren und maglichst grol3 an Land gehen, da eine Uber-
durchschnittliche MetamorphosegroRe zu einer erhéhten Uberlebenswahr-
scheinlichkeit im Juvenilstadium (Martof 1956, Berven 1990) und zu einem fri-
heren Erreichen der Geschlechtsreife unter Beibehaltung des Grof3envor-
sprungs (Smith 1987, Semlitsch et al. 1988a, Berven 1990) fuhrt. Unter ungins-
tigen Bedingungen, die eine zunehmende Austrocknung des Laichgewdassers
signalisieren, sollten Amphibienlarven dagegen ihre Entwicklung auf Kosten des
Wachstums beschleunigen und moglichst schnell das Laichgewésser verlassen.
Ein entsprechendes 6kologisches Metamorphosemodell haben Wilbur und Col-
lins (1973) fur Anurenlarven entwickelt, das davon ausgeht, dass Kaulquappen,
sobald sie eine bestimmte, zum Uberleben notwendige GroRenschwelle erreicht
haben, mit einem ,trade-off* zwischen Wachstum und Entwicklung adaptiv auf
die jeweils herrschenden Umweltbedingungen reagieren kénnen. Die Ergebnis-
se mehrerer experimenteller Labor- und Freilanduntersuchungen stehen im
Einklang mit diesem Modell (Bsp.: Wilbur 1987, Newman 1988b, Alford und
Harris 1988, Denver et al. 1998, Laurila und Kujasalo 1999).

Im Gegensatz dazu stehen physiologische Modelle, die von einer frihen Fixie-
rung der Entwicklungsgeschwindigkeit ausgehen, die keine Reaktionsmoglich-
keit mehr auf sich verandernde Habitatbedingungen erlaubt (Smith-Gill und Ber-
ven 1979, Travis 1984). Mehrere Laboruntersuchungen ergaben, dass bei ver-
schiedenen Anurenarten tatsachlich eine Fixierung der Entwicklungsgeschwin-
digkeit einsetzt, allerdings zu einem wesentlich spateren Zeitpunkt als urspriing-
lich postuliert (Hensley 1993, Leips und Travis 1994, Audo et al. 1995, Beachy
et al. 1999). In diesen Untersuchungen fiel die Fixierung der Entwicklungsrate,
soweit die Entwicklungsstadien der Quappen der einzelnen Untersuchungs-
gruppen Uberhaupt erhoben wurden, ungefahr mit dem Beginn der Prometa-

morphose (=Beginn der Ausdifferenzierung der Zehen) zusammen und betrifft
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damit in etwa das letzte Drittel der Gesamtentwicklung. Dies fuhrte zu einer mo-
difizierten Version des ursprunglichen Metamorphosemodells von Travis (1984),
zu dem ,dynamischen Ressourcenallokationsmodell* (Leips und Travis 1994):
es besagt, dass die Entwicklungsgeschwindigkeit wahrend der ersten Entwick-
lungshélfte adaptiv an die Umweltbedingungen angepasst werden kann, spates-
tens ab der Prometamorphose jedoch eine Fixierung der Entwicklungsge-
schwindigkeit einsetzt; Umweltveranderungen wirken sich dann nur noch auf

das Wachstum der Tiere aus.

- Sind Amphibienlarven wahrend bestimmter Entwicklungsphasen oder gar
der gesamten Entwicklung in der Lage, ihre Entwicklungsrate umweltabhangig
zu verandern, so mussen sie den qualitativen Zustand ihres Larvalhabitats und
mehr noch dessen Veranderungen wahrnehmen kdnnen. Als Indikatoren kon-
nen abiotische und biotische Faktoren in Frage kommen, die sich haufig gegen-
seitig bedingen. Mit der Verschlechterung des Habitat gehen sinkender Was-
serstand, abnehmendes Wasservolumen, steigende lonenkonzentrationen, re-
duzierter Sauerstoffgehalt und zunehmende Dichte- und Konkurrenzsituation
der Amphibienlarven einher. Wahrend die Auswirkungen hoher Dichte und Nah-
rungskonkurrenz bei einigen Amphibienarten gut untersucht sind (Bsp. Gromko
et al. 1973, Hota und Dash 1981, Alford und Harris 1988, Berven und Chadra
1988, Scott 1990, Newman 1994, Werner 1994), gibt es so gut wie keine Unter-
suchungen zu dem Einfluss verdnderter Wasserstandsbedingungen oder lo-
nenkonzentrationen auf das Wachstum und die Entwicklung von Amphibienlar-
ven. Eine Ausnahme bilden die umfangreichen Untersuchungen von Denver et
al. (1998) an Scaphiopus hammondi. Neben der abnehmenden Wassertiefe
misst man im Freiland nach langer andauernden regenfreien Perioden in Pft-

zen deutlich zunehmende lonenkonzentrationen, die je nach Untergrund und



Bewuchs der Pfiitze sowie der Dichte der Kaulquappen sehr hohe Werte errei-

chen kénnen (Williams 1987).

- Auch wenn das Austrocknungsrisiko in temporéren Laichgewassern das
grofte Mortalitatsrisiko fur Amphibienlarven darstellt (Newman 1987, Barandun
1995), sind sie nicht ganzlich vor Rauberdruck gefeit. Lebenslauftheoretische
Uberlegungen gehen davon aus, dass die MetamorphosegréRe von Tieren mit
komplexen Lebenszyklen die relativ im aquatischen und terrestrischen Habitat
herrschenden Wachstumbedingungen und Mortalitatsrisiken widerspiegelt, so,
dass das Verhaltnis von Mortalitdt zu Wachstum in beiden Habitaten optimiert
wird (Werner 1986, Ludwig und Rowe 1990, Rowe und Ludwig 1991, Abrams
und Rowe 1996). Werners Modell (1986) sagt vorher, dass Tiere, die wéahrend
der aquatischen Phase erhohtem Pradationsdruck ausgesetzt sind, mit einer
kleineren Koérpergréf3e das Wasser verlassen sollten, macht aber keine Aussa-
ge uUber die relative Entwicklungsdauer. D.h. Kaulquappen sollten, soweit kein
anderer Selektionsdruck entgegenwirkt, in Anwesenheit eines Raubers versu-
chen, ihn moglichst zu meiden und/oder mdglichst schnell das Laichgewasser
zu verlassen. Beide Strategien sollten zu einer verringerten Metamorphosegro-
Be fuhren. Die Ergebnisse mehrerer Laboruntersuchungen an Kaulquappen
(Skelly und Werner 1990, McCollum und van Buskirk 1996) und Insekten (Pe-
ckarsky et al. 1993, Ball und Baker 1996, Hechtel und Juliano 1997) stehen im
Einklang mit diesem Modell. Es gibt jedoch experimentelle Freilanduntersu-
chungen, in denen Rauberdruck keinen Einfluss auf die Metamorphosegrofie
der Tiere hatte (Morin 1986, Fauth 1990) bzw. Tiere durch rauberbedingt nach-
lassende inter- oder intraspezifische Konkurrenz groRer an Land gingen (Wilbur

1987, van Buskirk 1988).



Die Gelbbauchunke Bombina variegata gilt als Pionierart, die sonnenexponierte,
meist vegetationslose, flache Gewasser mit hohem Austrocknungsrisiko als
Laichgewasser nutzt. Sie hat eine lange Fortpflanzungsperiode von Mai bis Au-
gust, in der sie opportunistisch nach starkeren Regenfallen in neu entstandenen
Pfltzen oder Wagenspuren ablaicht. An Hand dieser Art sollte beispielhaft fol-

gender Fragenkomplex untersucht werden:

e Zeigen Bombina variegata - Weibchen eine kontinuierliche Eientwicklung, wie
sie eher von tropischen Anuren bekannt ist, die es ihnen erlaubt, opportunis-
tisch mehrfach pro Saison abzulaichen und damit eine zeitliche Risikostreu-
ung ihrer Eier zu praktizieren? Oder sind sie an die flr temperate Anurenar-
ten typische synchrone Eientwicklung gebunden, die nur eine einmalige Eiab-
lage pro Saison zulasst, deren Zeitpunkt aber von unterschiedlichen Weib-
chen unterschiedlich gewahlt wird, wie es fir die Kreuzkréte Bufo calamita
belegt ist (Sinsch 1992)?

* Wie hoch ist die Variabilitat in den Ei- und Gelegegrof3en? Hangt der Variabi-
litatsgrad von bestimmten Parametern der Weibchen ab? Zeigen unter-
schiedlich gro3e Eier eine unterschiedliche Fitness unter sich verandernden
Umweltbedingungen, und kdnnte somit eine hohe Variabilitdt ebenfalls eine
Strategie der Risikostreuung darstellen?

« Sind Bombina variegata - Quappen in der Lage, sich verschlechternde Ge-
wasserbedingungen, die zur Austrocknung fuhren kénnen, wahrzunehmen
und adaptiv darauf zu reagieren, indem sie ihre Entwicklung auf Kosten des
Wachstums beschleunigen?

* Wie reagieren Erdkrotenquappen (Bufo bufo), eine typische Art permanenter

Gewasser, auf dieselbe Situation? Zeigen sie, wie man erwarten sollte, eine



weitaus geringere phanotypische Plastizitat in ihrem Wachstum und ihrer
Entwicklung?

Sind Bombina variegata - Quappen wahrend der gesamten Entwicklung oder
nur wahrend bestimmter Entwicklungsphasen fahig, auf ein zunehmendes
Austrocknungsrisiko zu reagieren?

Welche abiotischen Gewasserfaktoren konnten als Indikator(en) fur eine zu-
nehmende Verschlechterung der Gewassersituation dienen? Der abnehmen-
de Wasserstand? Die Zunahme der lonenkonzentration? Die Akkumulation
von Ammoniumionen, dem Exkretionsprodukt der Kaulquappen?

Welchen Einfluss hat ein potenzieller Rauberdruck auf das Wachstum und

die Entwicklung der Kaulquappen?



2 Biologie, Vorkommen und Untersuchungsgeldande von Bombina

variegata

2.1  Vorkommen und Habitatanspriiche

Die Gelbbauchunke Bombina variegata (Abb.2.1) ist eine typisch colline Art
Mittel- und Stdeuropas, die nur in Ausnahmeféllen in Tiefebenen zu finden ist.
Ihre heutige Verbreitung erstreckt sich von Frankreich im Westen bis zum
Schwarzen Meer im Osten. Die sidlichsten Vorkommen sind in Siditalien und
Griechenland zu finden; die nordliche Verbreitungsgrenze liegt im Weserberg-

land und im Harz (Szymura und Gollmann 1996).

Als urspriingliche Lebensraume gelten dynamische Fluss- und Bachauen mit
stark fluktuierenden Kleingewasserkomplexen (Bsp. franzésisches Zentralmas-
siv, Jahn et al. 1996), die durch Hochwasser nach der Schneeschmelze entste-
hen, aber auch periodisch wasserfuhrende Karstbache und Quellaustritte (N6I-
lert und Guinther 1996). In Mitteleuropa ist die Nominatform Bombina variegata
variegata heute nahezu ausschlief3lich in Sekundarbiotopen wie Steinbrichen,
Sand- und Tonkuhlen, Kiesgruben, Abgrabungsflachen und Truppenibungs-
platzen zu finden (Nollert und Gunther 1996, Szymura und Gollmann 1996).

Die Gelbbauchunke nutzt bevorzugt sonnenexponierte, vegetationslose, flache
Gewasser mit hohem Austrocknungsrisiko als Laichgewéasser, die oft eine
mineralische Substratschicht aufweisen, in die sich die Tiere bei Gefahr
einwihlen (Niekisch 1995, Sy und Grosse 1998). Daneben dienen haufig
verdichtete Fahrzeugspuren als Laichgewésser. Die Landlebensraume in
diesen Sekundarbiotopen sind durch offene, warme, meist steinige
Ruderalflachen in unterschiedlichen Sukzessionsstadien gekennzeichnet
(Nollert und Ginther 1996). Durch die starke Bindung an Sekundéarbiotope sind
die einzelnen Populationen in vielen Gebieten stark voneinander isoliert. Nach
Ende der Abbautatigkeit, wenn die Steinbrtiche und Gruben verfillt werden oder

trockenfallen und verbuschen, weil kgine Bodenverdichtung mehr stattfindet,



weil keine Bodenverdichtung mehr stattfindet, sterben lokale Populationen hau-
fig aus; entsprechend gilt die Gelbbauchunke in Deutschland laut Roter Liste
(Beutler et al. 1997) als stark geféhrdet.

Abb.2.1: Die Gelbbauchunke - Bombina variegata

2.2  Biologie von Bombina variegata

Die Gelbbauchunke hat eine fir einheimische Amphibien auf3ergewdhnlich lan-
ge Fortpflanzungsperiode, die witterungsabhangig von April bis August dauern
kann (Niekisch 1995). Fortpflanzungsbereite Mannchen besetzen Reviere, de-
ren Durchmesser in vegetationslosen Laichgewassern durch die GroRe produ-
zierter Wasserwellen bestimmt wird (Seidel 1988). Die Rufaktivitat der Mann-
chen ist eng an abiotische Faktoren gekoppelt und erfolgt nach Absinken der
Wasser- und Lufttemperaturen nach starkeren Niederschlagen (Lorcher 1969).
Die Weibchen laichen opportunistisch nach starkeren Niederschlagen in tempo-
raren Kleingewassern (Barandun und Reyer 1997, Seidel 1988); bei Quellaus-
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tritten und Druckwasserstellen, die witterungsunabhangig Wasser fihren, beo-
bachtet man eine kontinuierliche Laichabgabe (Gollmann et al. 1998, Sy und
Grosse 1998). Weibchen legen ihre Eier in mehreren Portionen geklumpt ab
und heften sie, soweit vorhanden, an ins Wasser héangende Blatter oder andere
Strukturen; ansonsten werden die Gelegeportionen auf dem Gewdassergrund
abgelegt. Aufgrund der Portionierung ist die Bestimmung von Gelegegroéf3en im
Freiland auRRerst schwierig. Barandun et al. (1997) geben Gelegegrol3en von 4
bis 120 Eiern an. Die mittlere Gelegegrot3e isoliert gehaltener Parchen lag nach
Seidel (1988) bei 41 Eiern (max=120), bei Abbuhl und Durrer (1998) bei 57 Ei-
ern (Spannbreite: 35 - 170 Eier). Buschmann (2002) beobachtete in einem Frei-
landgehege unter seminatirlichen Bedingungen ohne Zufltterung der Tiere
weitaus grol3ere Gelege mit durchschnittlich 103 + 25 Eiern (max=228). Unklar
ist auch, ob Weibchen ein- oder mehrfach pro Saison ablaichen.

Weibchen halten sich deutlich weniger in den Gewassern auf als die Mannchen
(Sy und Grosse 1998). Insgesamt kann man haufig zwischen Laichgewéssern
mit hohem Manncheniberschuss und sog. Aufenthaltsgewéssern mit einem zu
den Weibchen hin verschobenen Geschlechterverhaltnis unterscheiden, in de-
nen selten oder gar nicht abgelaicht wird (Mdller 1996). Wéahrend regenarmer
Phasen wird das unmittelbare terrestrische Umfeld als Sommerhabitat genutzt.
Uber die Uberwinterungshabitate und deren Entfernung zum Sommerlebens-
raum ist wenig bekannt. Zumindest scheint jedoch ein Teil der Unken Winter-
quartiere in unmittelbarer Nahe des Sommerlebensraums aufzusuchen, wobei
es sich in den untersuchten Populationen um sid- oder westexponierte Bo-
schungsbereiche bzw. Schotterhange, aber auch um ein strukturreiches Wald-
stick handelte (Moéller 1993, Herrmann 1996, Sy und Grosse 1998).

Adulte Tiere zeigen im Allgemeinen hohe Uberlebensraten und kénnen ein Alter
von 14 und mehr Jahren erreichen (Seidel 1988, Plytycz et al. 1996). Entspre-
chend kénnen Populationen auch einen mehrjahrigen reproduktiven Misserfolg
aufgrund widriger Witterungsverhaltnisse oder ungunstiger Sukzessionsent-
wicklungen ihres Habitats Uberdauern, solange der Lebensraum dynamischen

Veranderungen unterworfen bleibt.
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2.3  Das Untersuchungsgelande

Aufgrund der oben erwadhnten kritischen Situation der Gelbbauchunke gibt es in
der Umgebung Wurzburgs nur noch vereinzelt stabile, individuenstarke Popula-
tionen. Eine dieser Populationen befindet sich in einem ca. 4 ha grof3en Kalk-
steinbruch der Fa. Wirths bei Kirchheim, 16 km sudlich von Wiurzburg. Dieser
Steinbruch war in den Untersuchungsjahren bereits gréf3tenteils abgebaut; ab
1994 wurde der Steinbruch vorrangig dazu genutzt, gebrochene Steine zu
Pflastersteinen zu verarbeiten.

Abb.2.2: Typisches Laichgewasser

In allen Bereichen des Steinbruchs, die von schweren Baufahrzeugen befahren
wurden, bildeten sich aufgrund der starken Bodenverdichtung nach starkeren
Regenfallen flache Pfitzen unterschiedlicher GroRe (s. Abb.2.2), von denen
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insbesondere die etwas tieferen (s. Anhang A) von Bombina variegata als
Laichgewasser genutzt wurden.

Dagegen wurde ein ausgedehntes Flachwasserareal entlang einer Steinbruch-
wand, das von austretendem Hangwasser gespeist wurde und nur in Ausnah-
mefallen nach langen Trockenperioden austrocknete, von den Unken kaum als
Aufenthalts- oder Laichgewasser genutzt (Abb.2.3). Zum Schutz der Maschinen
und Baufahrzeuge wurde 1994 eine Geratehalle erstellt, die eine bereits beste-
hende Pflutze kinstlich beschattete und Uber eine Regenrinne zusatzlich mit
Wasser speiste. Infolge trocknete diese Pflitze wesentlich spater als alle ande-
ren Pfutzen auf dem Gelande aus. Wahrend der vordere ,Betriebsteil“ des
Steinbruchs bis auf die Schotterhdnge nahezu vollig vegetationslos war, ver-
buschte das hintere Funftel zunehmend lber die Jahre und wies keine Pfiitzen

mehr auf. In diesem Bereich wurden keine Gelbbauchunken gefunden.

Abb.2.3: Das Flachwasserareal im Steinbruch
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3 Der Reproduktionszyklus von Bombina variegata - Weibchen:

eine Strategie zur zeitlichen Risikostreuung?

3.1 EINLEITUNG

Anurenarten, die Kleinstgewasser wie Pflitzen und Wagenspuren mit hohem
Austrocknungsrisiko als Laichgewasser nutzen, sollten nicht nur in der Lage
sein, sofort opportunistisch nach starkeren Regenfallen abzulaichen, son-
dern beim Ablaichen in Anpassung an die Unwagbarkeiten des Larvalhabi-

tats eine maoglichst breite Risikostreuung zu betreiben:

- Bei  stark  fluktuierenden und  unvorhersehbaren Laich-
gewasserbedingungen sollte eine hohe Variabilitdt der EigroRen innerhalb
eines Geleges von selektivem Vorteil sein, wenn unter unterschiedlichen
Umweltbedingungen unterschiedlich grol3e Eier eine héhere Fitness mit sich
bringen (Crump 1981, Kaplan und Cooper 1984). Dieser Punkt wird ausfthr-
lich in Kap.4 diskutiert.

- Weibchen sollten ihre Eier wahrend des Ablaichens nicht nur inner-
halb, sondern auch zwischen einzelnen Pflitzen verteilen, wie es fur Hoplo-
batrachus occipitalis beobachtet wurde (Spieler und Linsenmair 1997), so
dass die Eier und daraus resultierenden Kaulguappen einem unterschiedli-
chen Rauber-, Dichte- und Austrocknungsrisiko ausgesetzt sind.

- Weibchen sollten nicht nur einmal wéhrend einer Fortpflanzungssai-
son ablaichen, sondern, auch um zu hohe Kaulquappendichten zu vermei-
den, wiederholt Gber die Saison in kleineren Eiportionen ablaichen (Phillipi
und Seger 1989). Dies setzt voraus, dass die Weibchen, anders als bei den

typischen Fruhjahrslaichern mit geklumpter, kurzer Laichperiode, physiolo-
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gisch in der Lage sind, wahrend der mehrmonatigen Fortpflanzungsphase

eine kontinuierliche Eiproduktion zu zeigen.

Der Reproduktionszyklus der bisher untersuchten temperaten Arten zeigt
folgendes, relativ einheitliches Bild (Ubersicht, s. Jgrgensen et al. 1979,
Jargensen 1992): Im Gegensatz zu tropischen Arten, die Uberwiegend eine
asynchrone, kontinuierliche Eientwicklung haben (Davidson und Hough
1969, Salthe und Duellman 1973), verlauft die Eientwicklung fast aller bisher
untersuchter temperaten Arten synchron. Die Rekrutierung primarer Oozyten
in die Sekundarwachstumsphase wird wahrend der Vitellogenese des heran-
reifenden Geleges unterdriickt. Erst nach der Ovulation des Geleges und
einer ein- bis mehrmonatigen ovariellen Ruhepause, die dem Auffillen kor-
pereigener Energiereserven dient, wird ein neuer Reproduktionszyklus initi-
iert. Diese diskontinuierliche Eientwicklung bietet temperaten Weibchen kei-
ne Moglichkeit, wahrend einer Fortpflanzungsperiode multiple Gelege zu
produzieren. Die Vitellogenese ist bei den meisten temperaten Arten (unter-
sucht wurden im Wesentlichen Raniden und Bufoniden) im Spatherbst vor
Beginn der Winterruhe abgeschlossen. Unter den einheimischen Anuren
bestehen einzig fur die spat laichende Art Rana esculenta Hinweise, dass
die Vitellogenese erst im Friahjahr kurz vor der Fortpflanzungszeit abge-
schlossen wird (Jgrgensen et al. 1979, Rastogi et al. 1983). Bei Arten warm
temperater Gebiete, wie Bufo woodhousei und Bufo cognatus, wurde wah-
rend der Winterruhe vitellogenes Wachstum der Oozyten beobachtet. Dar-
Uber hinaus ist fur die Arten Acris crepitans (Texas; Long 1987) und Xeno-
pus laevis (Sudafrika; Follett und Redshaw 1974) bekannt, dass wahrend der
Winterruhe keine postvitellogenen Eier in den Ovarien der Weibchen zu fin-
den sind. Die Vitellogenese setzt erst in den Monaten vor der Fortpflanzung
ein; Acris crepitans zeigt beispielsweise einen 250%igen Gewichtsanstieg

der Ovarien wahrend der beiden Monate vor der Laichperiode (Long 1987).
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In diesem Kapitel sollte untersucht werden, inwieweit der ovarielle Zyklus von
Bombina variegata von diesem allgemeinen und oft fir temperate Arten als
allgemeingultig erachteten Bild abweicht und ob er eine zeitliche Risiko-

streuung der Eiabgabe erlaubt.

3.2 MATERIAL UND METHODE

In den Jahren 1990 und 1994 wurde jeweils zu Anfang (Mai), im Verlauf (Ju-
li) und gegen Ende der Fortpflanzungsperiode (August) ein Bombina variega-
ta - Weibchen im Freiland abgefangen und im Labor mit dem Narkosemittel
MS 222 (3-Amino-Benzoesaure-Ethylester/Methansulfat, Fa. Sigma) einge-
schlafert. Ein Teil der Weibchen wurde eingefroren und zu einem spateren
Zeitpunkt seziert. Die restlichen Weibchen wurden unmittelbar nach der To-
tung unter einem Wild M8 Binokular bei 250facher Vergro3erung untersucht,
die Anzahl der Eier in beiden Ovarien gezahlt und die Eidurchmesser be-
stimmt. Das Weibchen vom Juli 1990 war im Amplexus gefangen worden
und laichte im Labor Gber Nacht ab, bevor es eingeschlafert wurde, wéahrend
das Weibchen vom Mai 1994, das sich beim Fang ebenfalls im Amplexus
befand, von dem Mannchen getrennt und sofort getdtet wurde. Die im Uterus
befindlichen Eier wurden ebenfalls vermessen und gezahlt. Von diesem
Weibchen sowie von dem im August 1994 gefangenen Weibchen wurde das
Trockengewicht des Kérpers, der Ovarien (und der im Uterus befindlichen

Eier) und der Fettkorper bestimmt.
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3.3 ERGEBNISSE

% der Eier Mai “90

12 — farblose Eier vitellogene Eier postvitellogene Eier
n=43 n=204 n=152
10

0.47 063 078 094 11 1.25 141 1.57 1.73 188 2.04 2.2

Eidurchmesser (mm)

% der Eier Juli 90
16
farblose Eier vitellogene Eier postvitellogene Eier
n=40 n=58 n=43

0.47 0.63 0.78 0.94 11 1.25 141 1.57 1.73 188 2.04 2.2

Eidurchmesser (mm)

. August "90
% der Eier
20 7 farblose Eier vitellogene Eier postvitellogene Eier
n=114 n=47
16

12

| | | | | | | | | | | | |
0.47 0.63 0.78 0.94 11 1.25 141 1.57 1.73 1.88 2.04 2.2

Eidurchmesser (mm)
Abb.3.1 : Prozentuale EigrofRenverteilung in den Ovarien der 1990 unter-
suchten Weibchen
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% der Eier Mai 94
20
farblose Eier vitellogene Eier postvitellogene Eier
16 n=495 n=224 n=51
] ] ] ] ] ]
0.47 0.63 0.78 0.94 1.1 1.25 1.41 1.57 1.73 1.88 2.04 2.2
Eidurchmesser (mm)
% der Eier
28 Juli "94
24 - farblose Eier vitellogene Eier postvitellogene Eier
n=436 n=28 n=70
20
16 -
12 +
8 —
4 -
0 - Wm
0.47 0.63 0.78 0.94 1.1 1.25 1.41 1.57 1.73 1.88 2.04 2.2
Eidurchmesser (mm)
% der Eier
August "94
50
farblose Eier vitellogene Eier postvitellogene Eier
40 - n=90
— T T T T T T T T T T T T T T T 1
0.47 0.63 0.78 0.94 1.1 1.25 1.41 1.57 1.73 1.88 2.04 2.2
Eidurchmesser (mm)
Abb.3.2 : Prozentuale EigrofRenverteilung in den Ovarien der 1994 untersuch-

ten Weibchen.
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In Abb.3.1 und Abb.3.2 ist der prozentuale Anteil der verschiedenen Eigro-
Ren an der Gesamtzahl der Eier in beiden Ovarien der 1990 und 1994 unter-
suchten Weibchen dargestellt. Die zahllosen Zellnester kleinster Oozyten
(<50 [Om), die sich unter dem Lichtmikroskop quantitativ nicht erfassen las-
sen, sind in den Graphiken nicht bertcksichtigt. Im Primarwachstum befindli-
che, pravitellogene, farblose Oozyten zeigen einen Eidurchmesser von 0.47 -
0.83 mm, dotteranreichernde, gelblich-braunliche Eier einen Durchmesser
von 0.86 - 1.49 mm. Bei Eiern mit einem gréf3eren Durchmesser ist eine Zo-
nierung in einen helleren, vegetativen und einen dunkleren, animalen Pol zu
erkennen. Bei dem Weibchen vom Mai 1994 hatten die im Uterus befindli-

chen, ablaichbereiten Eier einen Durchmesser von 1.44 - 1.83 mm.

Bei den 1994 gefangenen Weibchen wird deutlich, dass die Oozyten der
kleinsten GréRenordnung Uberproportional vertreten sind, aus denen sich die
vitellogenen Oozyten der néchsten Saison rekrutieren. Da bei der Manipula-
tion der Eierstocke der im Mai und Juli 1990 gefangenen Weibchen aus ein-
zelnen Eiern Dotter austrat, der das Vermessen und Zahlen der im Primar-
wachstum befindlichen, unscheinbaren Oozyten sehr erschwerte, durfte ihre
Gesamtzahl wesentlich héher als angegeben und ebenfalls Uber der der an-

deren Oozytengruppen liegen.

Auffallend ist die kontinuierliche GréRenverteilung der vitellogenen Oozyten
in den Ovarien der Weibchen, die zu Beginn und wéahrend der Fortpflan-
zungsperiode untersucht wurden. Daruber hinaus hatten diese Weibchen
alle ausgewachsene, postvitellogene Eier in den Ovarien, unabhangig da-
von, ob sie gerade abgelaicht bzw. ovuliert hatten oder nicht. Dieselben
Weibchen zeigten unterschiedliche Grade von Atresie, d.h. teilresorbierte,
melanistische Oozyten in den Ovarien. Wahrend die Oberflache der Ovarien

des Weibchens vom Mai 1990 zu 50% melanistische Oozyten aufwies, war
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nur ein Drittel der Ovarien des Juli-Weibchens mit atretischen Follikeln be-
deckt. 10% der Oozyten des Mai-Weibchen 1994 waren atretisch; der Atre-
siegrad der Ovarien des Juli-Weibchen von 1994 wurde nicht erhoben. Im
Gegensatz zu den Ovarien der anderen Weibchen wiesen die Eierstocke der

beiden untersuchten August-Weibchen keinerlei atretische Oozyten auf.

Mai " 94 TG(g) FG(g |%TG
Ges. KOrpermasse 0.980 5.5 100
Eier im Uterus 0.016 1.5
Ovarien 0.109 9.9
Fettkorper 0.002 0.2

August 94
Ges. KOrpermasse 0.944 6.0 100
Ovarien 0.004 0.4
Fettkorper 0.168 15.1

Tab.3.1: Prozentualer Anteil der Ovarien, der Eier im Uterus sowie der Fett-
korper am Gesamtkorpergewicht der Weibchen. TG = Trockengewicht, FG =
Frischgewicht.

Der prozentuale Trockenkdrpergewichtsanteil der Ovarien (und der Eier im
Uterus) betrug bei dem Weibchen vom Mai "94 tber 11.4% (Tab.3.1), da das
Weibchen beim Fang im Amplexus bereits 14 Eier abgegeben und mdgli-
cherweise davor schon einen Teil der Eier abgelaicht hatte. Gegen Ende der
Fortpflanzungssaison war der ovarielle Gewichtsanteil bei dem Weibchen
vom August "94 vernachlaBigbar (Tab.3.1). Der Fettkorperanteil lag zu Be-
ginn der Laichperiode bei dem Weibchen im Mai unter einem Prozent, wah-
rend das Weibchen im August riesige und entsprechend schwere Fettkorper

besal? (Tab.3.1).
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3.4 DISKUSSION

Anurenlarven, die in temporaren Gewassern wie Pflitzen oder Wagenspuren
aufwachsen, haben ein sehr hohes Risiko, mitsamt ihres Larvalhabitates zu
vertrocknen. Newman (1987) zeigte beispielsweise in seiner dreijahrigen
Feldstudie, dass 49 von 82 untersuchten Kleinstgewassern vorzeitig aus-
trockneten, bevor auch nur eine Scaphiopus couchii - Kaulquappe zur Me-
tamorphose gelangt war, wahrend die Larvalmortalitdt nur in 16 Gewéassern
primar auf Pradatoren zuriickzufiihren war. In einem der Untersuchungsjahre
Uberlebte keine einzige Kaulquappe bis zur Metamorphose. Barandun (1995)
kam in seiner zweijahrigen Freilandstudie einer schweizer Bombina variegata
- Population zu einem ahnlichen Ergebnis. 79% der 46 untersuchten Klein-
gewassern trockneten im ersten Untersuchungsjahr und 37% im zweiten
Jahr aus, bevor Kaulquappen die Metamorphose erreicht hatten, wahrend
Réauberdruck eine wesentlich geringere Rolle spielte.

Die eigenen Freilanddaten fir Bombina variegata decken sich mit dem obi-
gen Bild: in den Jahren 1990-1995 metamorphosierten Kaulquappen aus-
schlie3lich aus gréReren Pfltzen mit einer Mindestausgangstiefe von mehr
als 10 cm, obwohl auch in kleineren Pflitzen mit einer geringeren Ausgangs-
tiefe abgelaicht wurde (s. Anhang A). Doch selbst die gréf3eren Pfiitzen
trockneten immer wieder aus, bevor alle (1990) oder auch nur ein Teil der
Kaulquappen die Metamorphose erreicht hatten (1992, 1993, 1994; s. An-
hang A). 1994 gab es Uberhaupt keine metamorphosierenden Jungtiere,
wenn man von den Jungtieren aus einer kinstlich beschatteten, durch eine

Regenrinne zusatzlich mit Wasser gespeisten, grol3en Pflitze absieht.
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Nach Phillipi und Seger (1989) liegt der Hauptvorteil einer verlangerten Fort-
pflanzungsperiode, wie sie bei B. variegata gegeben ist, darin, mehrfach ab-
laichen und durch solch eine zeitliche Risikostreuung die Fitness steigern zu
kénnen. In samtlichen Untersuchungsjahren (Anhang A) gab es mehrere
Laichereignisse, die opportunistisch nach starkeren Regenfallen erfolgten, so
dass, wenn man von 1994 absieht, in jedem Jahr Jungtiere aus zumindest
einem dieser Laichereignisse hervorgingen. Unklar ist jedoch, ob das Gros
der Weibchen nur einmal, aber zu verschiedenen Zeitpunkten ablaicht, wie
von mehreren Autoren behauptet wird (Barandun 1995, Kapfberger 1984,
Seidel 1988), oder ob Weibchen im Allgemeinen mehrfach innerhalb einer
Fortpflanzungssaison am Laichgeschehen teilnehmen (Rafinska 1991).
Fang-/Wiederfangdaten deuten auf einen sehr geringen Anteil der Weibchen
von 5% in einer osterreichischen (Seidel 1988) bzw. 12% in einer schweizer
(Barandun 1995) und 4-8% in einer thiringer Population (Sy und Grosse
1998) hin, die sich innerhalb einer Fortpflanzungsperiode mehrfach verpaa-
ren. Allerdings sind die Fangquoten von im Amplexus befindlichen Parchen
im Allgemeinen sehr gering und kénnten methodisch bedingt zur Unterschat-
zung mehrfach ablaichender Weibchen fiihren, wie auch Seidel (1988) be-
tont. Terrarienbeobachtungen dagegen sprechen fur ein enorm hohes Fort-
pflanzungspotenzial. Unter optimalen Haltungsbedingungen waren B. varie-
gata - Weibchen in der Lage, im Schnitt sieben, maximal sogar 13 Gelege
pro Saison zu produzieren (Buschmann 1998). Dieses extrem hohe Fort-
pflanzungspotenzial legt nahe, dass sich bei glnstiger Nahrungsverfugbar-
keit und mehrfachen, saisonalen Regenereignissen ein héherer Anteil der
Weibchen wiederholt fortpflanzt, als im Freiland bisher beobachtet wurde.
Auch unter seminatlrlichen Freilandbedingungen laichten Weibchen, die
ohne Zufltterung in einem Freilandgehege gehalten wurden, 2-8 Mal pro
Saison ab; allerdings wurde der Wasserstand in den Laichbecken kinstlich

konstant gehalten (Buschmann 2002).
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Fur eine multiple saisonale Eiablage sprechen auch physiologische Anpas-
sungen des ovariellen Zyklus von B. variegata, der es, anders als bei den
meisten bisher untersuchten temperaten Arten (Smith 1955, Jgrgensen et al.
1979, Jegrgensen et al. 1986, Jgrgensen 1992), den Weibchen ermdglicht,
opportunistisch in kurzen Zeitabstdnden mehrere Gelege zu produzieren: die
im Primar- und Sekundarwachstum befindlichen Oozyten zeigen keine
gleichzeitige, sondern eine asynchrone und kontinuierliche Entwicklung wah-
rend der Fortpflanzungsphase, wie man sie normalerweise bei tropischen
Anurenarten mit multipler, opportunistischer Eiabgabe findet (Davidson und
Hough 1969, Salthe und Duellman 1973). So zeigt z.B. die indische Art Po-
lypedatus maculatus eine vergleichbar lange, an die Regenzeit gebundene
Fortpflanzungsperiode, wéhrend der adulte Weibchen ebenfalls eine kontinu-
ierliche Eientwicklung zeigen, und Oozyten in samtlichen Entwicklungssta-
dien zu finden sind (Kanamadi et al. 1991). Von dieser Art ist bekannt, dass
individuelle Weibchen mehrfach ablaichen (Kanamadi et al. 1991).

Tatsachlich hatten alle vier Unken-Weibchen, die wahrend der
Fortpflanzungszeit gefangen worden waren, postvitellogene, ausgewachsene
Eier in den Ovarien und waren damit unmittelbar laichbereit gewesen. Selbst
die beiden jeweils im Mai gefangenen Weibchen, von denen sich das eine im
Amplexus befand und bereits ovuliert hatte und das andere gerade abge-
laicht hatte, hatten postvitellogene Eier in den Ovarien, die flr ein weiteres
Gelege von 51 bzw. 43 Eiern gereicht hatte, Gelegegrdl3en, die sich im Nor-
malbereich bewegen (s. Kap.4, Abb.4.2). Bei temperaten Arten ist eine a-
synchrone Eientwicklung mit multipler Eiablage individueller Weibchen bisher
nur fir Rana esculenta belegt (Rastogi et al. 1983). Bis zum Ende der Laich-
periode werden alle reifen Eier abgelaicht, und die verbleibende Zeit bis zur
Winterruhe wird zum Aufflullen von Energiereserven und fir Wachstumsinve-

stitionen genutzt (siehe unten und Tab.3.1, August-Weibchen). Der teilweise
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hohe Atresiegrad in den Ovarien der Bombina-Weibchen deutet darauf hin,
dass Nahrungsengpasse vor bzw. wahrend der Fortpflanzungsperiode be-
standen, die zur Resorption reifer Oozyten fuhrten, wie es auch bei anderen
Vertebraten, darunter Vogeln, beobachtet wurde (Nalbandov 1976). Alterna-
tiv ware auch denkbar, dass durch ungtinstige Witterungsbedingungen mit
geringen Niederschlagsmengen zu wenige Laichmdglichkeiten bestanden,
so dass postvitellogene Eier resorbiert wurden. Es fragt sich, ob dieses be-
obachtete Fekunditatsmuster fur temperate Anuren tatsachlich so
ungewdhnlich ist, wie es den Anschein hat. Es ist eher zu vermuten, dass die
bisher untersuchten Arten, die fast alle zu den Raniden und Bufoniden
zahlen und groR3tenteils eine zeitlich relativ begrenzte Fortpflanzungsperiode
haben, eine nicht repréasentative Auswahl darstellen. Ovarielle
Untersuchungen einer weiteren temperaten Discoglossidenart, Alytes
obstetricans, die ebenfalls eine mehrmonatige Fortpflanzungsphase hat,
ergaben ein ganz ahnliches Bild wie bei Bombina variegata (Buchholz 1989):
Auch hier zeigten die Weibchen wahrend der Fortpflanzungsperiode eine

asynchrone und kontinuierliche Eientwicklung (s. Anhang B).

Amphibien besitzen wie Reptilien spezielle Fettspeicherorgane, so genannte
Fettkorper, die als Energiedepot dienen und im Allgemeinen saisonalen
Schwankungen unterliegen. Normalerweise sind die Fettkdrper wahrend
bzw. kurz nach der Fortpflanzungsperiode am kleinsten und liegen unter
0.1% des Gesamtkorpergewichtes, wahrend sie im Herbst vor der Winterru-
he ihr Maximum mit einem Anteil von 1-4% des Korpergewichts erreichen
(Jargensen 1992). Lipidspeicher dienen im Allgemeinen der Energieversor-
gung wahrend der Winterruhe und der darauf folgenden Fortpflanzungsperi-
ode (Long 1987, Jgrgensen 1992). Bei Anurenarten, deren Eientwicklung im
Wesentlichen nach der Winterruhe erfolgt, wie z.B. bei Acris crepitans, ge-

wéhrleisten die Fettdepots dariber hinaus die Lipidversorgung heranwach-
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sender Oozyten (Long 1987). Dies spiegelt sich in einer inversen Korrelation
zwischen ovarieller und Fettkérper-Masse im Verlauf eines Reproduktions-
zyklus wider (Fitzpatrick 1976, Jargensen 1992, Long 1987), wie sie auch bei
anderen Vertebraten wie Reptilien (Derickson 1976) und Fischen (Reznick
und Braun 1987) gefunden wurde. Auch bei den beiden B. variegata - Weib-
chen zeigte sich ein negativer Zusammenhang zwischen ovariellem Gewicht
und Fettkdrpergewicht, mit einem sehr hohen Fettkdrpertrockengewichtsan-
teil von 15% vor Beginn der Winterruhe, der, falls die Daten fur den Grol3tell
der Weibchen der Population reprasentativ sind, zu Beginn der Laichperiode
vollig erschopft ist. Der im Literaturvergleich Gberdurchschnittlich hohe Fett-
korpergewichtsanteil des August-Weibchens beruht im Gegensatz zu den in
anderen Untersuchungen verwendeten Frischgewichtsdaten auf Trockenge-
wichtsbestimmungen, die bei Amphibien mit stark schwankendem Wasser-
gehalt weitaus verlasslicher sind. Ein direkter Datenvergleich ist deshalb
nicht maglich. Dariiber hinaus vermutet Jgrgensen (1992), dass die in der
Literatur angegebenen prozentualen Fettkdrpergewichte in den wenigsten
Fallen fur die untersuchten Populationen reprasentativ und haufig zu niedrig
sein dirften, da die Tiere entweder nicht sofort getdtet oder aber in teilweise
ungeeigneten Losungen fixiert wurden. Die Ovarien zeigten wie erwartet ihr
Maximum zu Beginn der Laichperiode und waren gegen Ende der Fortpflan-
zungssaison nach dem Ablaichen samtlicher Eier gewichtsanteilmaRig fast

nicht mehr nachweisbar.

Unklar ist, inwieweit B. variegata das vorhandene, hohe Fortpflanzungspo-
tenzial im Einzelnen umsetzt. Dies hangt zum einen von den saisonalen Re-
genereignissen (s. Anhang A), héchstwahrscheinlich aber auch von den ge-
gebenen Nahrungsbedingungen ab, wie der hohe Atresiegrad vitellogener
Oozyten mehrerer Weibchen nahelegt. Nur intensive, mehrjahrige Freiland-
studien mit individuell markierten Tieren kénnen klaren, in welchem Umfang
Weibchen versuchen, bei der Fortpflanzung das hohe Austrocknungsrisiko

ihrer Nachkommen durch eine zeitliche und rdumliche Risikostreuung zu
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vermindern, indem sie wahrend der Saison mehrfach ablaichen und ihre Eier
wahrend eines Laichereignisses auf mehrere Pfltzen verteilen, wie es ver-

einzelt beobachtet wurde (Buschmann, pers. Beob.).
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4 Variabilitat in den Ei- und Gelegegr63en: eine weitere Moglichkeit

zur Risikostreuung?

4.1  EINLEITUNG

MetamorphosegroRe und Dauer der Larvalentwicklung sind entscheidende
Lebenslaufvariablen im komplexen Lebenszyklus von Amphibien (s. Kap.1).
Sie werden von abiotischen (z.B. Temperatur, Dauer des Laichgewassers)
und biotischen Faktoren (z.B. Nahrungsverfiigbarkeit, Konkurrenz, Préadato-
rendruck) bestimmt, aber in einigen Fallen auch von der SchlupfgroRe der
Kaulquappen selbst beeinflusst. Die SchlupfgroRe der Kaulquappen hangt
wiederum haufig von ihrer Eigro3e ab. So konnte Kaplan (1985) fur den kali-
fornischen Molch Taricha torosa zeigen, dass Larven, die aus grof3eren Ei-
ern schlipften, Gberdurchschnittlich groR waren und schneller und gré3er
metamorphosierten als Larven aus Kkleineren Eiern. Wéahrend die Ei-
/SchlupfgroRenkorrelation Allgemeingtiltigkeit zu haben scheint (Bsp. Crump
1984, Kaplan 1989, Williamson und Bull 1989, Tejedo und Reques 1992;
Ausnahme: Ambystoma talpoideum, Walls und Altig 1986), zeigen andere
Studien, dass der SchlupfgréZenvorteil zumindest unter optimalen Laborbe-
dingungen nicht immer bis zur Metamorphose beibehalten wird (Crump
1984, Walls und Altig 1986, Petranka et al. 1987b, Berven und Chadra 1988,
Tejedo und Reques 1992). Dies konnte unter suboptimalen Bedingungen,
z.B. unter hohen Dichteverhaltnissen oder bei knapper Nahrungsverfugbar-
keit, wie sie im Freiland haufig anzutreffen sind, ganz anders aussehen, wie
Berven und Chadra (1988) fur Rana sylvatica im Labor zeigen konnten:
Kaulquappen kleiner Eier metamorphosierten unter hoher Dichte im Gegen-
satz zu niedrigen Dichteverhaltnissen spéter und kleiner als Kaulquappen,

die aus grol3en Eiern stammten, und reagierten starker auf eingeschrankte
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Nahrungsverfugbarkeit. Ein weiterer Vorteil gro3erer Korpergrol3e liegt in der
Réaubervermeidung. Mehrere Untersuchungen haben gezeigt, dass Kaul-
quappen, die eine bestimmte Grof3e erreicht haben, kaum noch fur Rauber
zuganglich sind (Calef 1973, Heyer et al. 1975, Caldwell et al. 1980). Grél3e-
re Kaulguappen haben den Vorteil, dass sie diesen Schwellenwert schneller
erreichen. Wenn die Korpergré3e an eine beschleunigte Entwicklung gekop-
pelt ist (z. B. Mitchell 1990), dann haben gro3 geschlipfte Kaulqguappen den
weiteren Vorteil, dass sie austrocknende Pfiitzen schneller verlassen kon-
nen.

Smith und Fretwell (1974) gehen davon aus, dass die Fitness der Nach-
kommen mit zunehmender Eigré3e asymptotisch zunimmt, und die Weib-
chen, aufgrund ihrer begrenzten energetischen Ressourcen, einen optimalen
reproduktiven "trade-off* zwischen Ei- und GelegegrofRe eingehen. Andere
Autoren dagegen betonen die Wichtigkeit der Variabilitat der Eigrof3en, die
sowohl auf Individual- als auch auf Populationsebene beobachtet wird (Kap-
lan 1980, Crump 1981, 1984). Crump (1981) argumentiert, dass die Gelege
von Arten, die in permanenten Gewassern ablaichen, eher einer stabilisie-
renden Selektion Richtung optimaler Eigrof3e unterworfen sein sollten, die
sich in einer Leptokurtosis der EigroRenverteilung mit geringer Variabilitat
widerspiegeln sollte. Arten dagegen, die ihre Larvalphase in temporéren
Gewassern verbringen und unvorhersehbaren und kurzfristig wechselnden
Umweltbedingungen ausgesetzt sind, sollten eine breite Risikostreuung in
der Eigré3enverteilung zeigen, die zu einer Platykurtosis, d.h. einer tUberpro-
portionalen Reprasentation kleiner und grofRer EigroRen fuhren sollte. Auch
nach Kaplan und Coopers Monte-Carlo-Modell (1984) sollten Weibchen un-
ter stark fluktuierenden Umweltbedingungen bevorzugt verschiedene Eigro-
Ben statt einer festen Eigrol3e produzieren, um langfristig ihre Fitness zu er-

héhen.
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Demgemal ist fir Bombina variegata als ausgepragtem Pfltzenlaicher eine
hohe Eigrdl3envariabilitat sowohl innerhalb als auch zwischen den Gelegen
zu erwarten. In diesem Kapitel sollte das Ausmald dieser Variabilitdt be-
stimmt werden. Des Weiteren sollte sowohl der Einfluss der Weibchengrél3e
auf Ei- und Gelegegroél3e als auch der Einfluss der Eigrof3e auf den Schlupf-
zeitpunkt und die SchlupfgréRe sowie die Uberlebensraten der Kaulquappen
untersucht werden. Im Anschluss sollte experimentell Gberpruft werden, in-
wieweit das weitere Wachstum und die Entwicklungsgeschwindigkeit der
Kaulguappen unter unterschiedlich ginstigen und unginstigen Wasserbe-

dingungen von der Schlupfgrél3e abhangig sind.

4.2 MATERIAL UND METHODE

Wahrend der Fortpflanzungssaison 1994 wurden sechs und 1995 11 im
Amplexus befindliche Parchen im Kirchheimer Steinbruch abgefangen und
Uber Nacht im Labor in Eimer gesetzt, die mit Wasser aus dem Steinbruch
gefullt und mit Zweigen zum Anheften von Laich ausgestattet waren. In 16
Fallen kam es zur Eiablage, wobei in zwei Fallen nur Einzeleier (5 bzw. 6
Eier) abgegeben wurden; diese "Gelege" wurden in der Auswertung nicht
berticksichtigt. 1994 wurde ein weiteres Parchen aus Einzeltieren gebildet,
das ebenfalls ablaichte. Nach Abschluss des Laichvorgangs wurde die Gele-
gegrofRe sowie die KorpergroRe (Schnauzenspitze bis Kloakendffnung in
mm) und das Koérpergewicht (g) des betreffenden Weibchens bestimmt.

Da sich das Ablaichen bei den Parchen erfahrungsgemal tber mehrere
Stunden hinzog, und der Laich in einzelnen Portionen abgegeben wurde,
befanden sich die Eier dieser Gelegeportionen bereits zu Messbeginn in un-
terschiedlichen Entwicklungsstadien. Deshalb wurden die Eier der einzelnen

Gelege anfanglich nach GroRRe (=Eidurchmesser) und Entwicklungsstadium
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(Gosner 1960) sortiert, und die Grof3enentwicklung samtlicher Eier bis zum
Gosnerstadium 12 (spate Gastrula) gruppenabhangig verfolgt; wahrend der
anschlieBenden Neurulation verlieren die Eier ihre Kugelférmigkeit. Der
Durchmesser der Eier wurde mit Hilfe eines Mel3okulars bestimmt, dessen
Messgenauigkeit 0.06 mm betrug. Da von unterschiedlichen Gelegen unter-
schiedliche Ausgangswerte vorliegen, wurde fiir Gelegevergleiche das Ent-
wicklungsstadium G9 (mittleres Zellteilungsstadium) als gemeinsamer Be-
zugspunkt gewahlt, das bei der Mehrzahl der Eier samtlicher Gelege erfasst
wurde. In diesem Stadium wurde der mittlere Eidurchmesser und der ent-
sprechende Variationskoeffizient sowie die Schiefe und Kurtosis der Eigré-
Benverteilung fur die einzelnen Gelege berechnet und auf mégliche Abwei-
chungen von der Normalverteilung untersucht. Bei 12 der 15 Gelege wurden
das Schlupfstadium und die Schlupfgro3e (Kérperlange von Schnauzen- bis
Schwanzspitze in mm) der Kaulquappen, bei neun der Gelege aul3erdem die
Dauer bis zum Schlupf (in Tagen) protokolliert.

1994 wurden zusatzlich acht Teilgelege (=zusammenhangende Gelegepor-
tionen), die aus mehr als zehn Eiern bestanden, aus dem Freiland ins Labor
geholt. Hier wurden ebenfalls die Eigré3e und der Variationskoeffizient im
Entwicklungsstadium G9 bestimmt und die Schlupfgréf3e, das Schlupfsta-
dium und die Dauer bis zum Schlupf der Kaulquappen erfasst. Samtliche
Gelege wurden bei Raumtemperatur gehalten (1994: 22.3 = 0.9°C, 1995:
21.7 £ 1.7°C). Die geschlupften Kaulguappen wurden am Fangort wieder
freigesetzt.

Samtliche Mittelwerte sind mit Standardabweichungen angegeben. Korrelati-
onsanalysen wurden, soweit es die Skalierung und die Verteilung der Daten
zulie3, nach Pearson durchgefuhrt. Ansonsten wurden Rangkorrelationsko-
effizienten nach Spearman berechnet. Um den relativen Einfluss mehrerer
Parameter auf die SchlupfgréRe der Kaulguappen abschatzen zu kdnnen,

wurde eine schrittweise multiple Korrelationsanalyse durchgefuhrt.
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Um den Einfluss der SchlupfgroRe auf die MetamorphosegréRe und Larval-
dauer der Kaulguappen unter unterschiedlichen Gewassersituationen zu un-
tersuchen, wurden 1994 die frisch geschlipften Quappen dreier Gelege, die
aus den oben genannten Versuchen zur Variabilitdt der Ei- und Gelegegro-
Ren stammten, in zwei Grol3enklassen unterteilt:

kleine Kaulquappen, mit einer Kérperldange von 7,5 - 8,0 mm und

grof3e Kaulquappen, mit einer Kérperlange von 9,5 - 10,0 mm.

Alle Tiere befanden sich bei Versuchsansatz im Entwicklungsstadium G 23
(Gosner 1960). 40 Einzeltiere jeder GroRRenklasse wurden zuféllig auf vier
Versuchsgruppen aufgeteilt und individuell in 19 x 19 x 10 cm grof3en Po-
lystyrolbehaltern gehalten. Die Kaulquappen wurden ad lib. mit rein pflanzli-
chen Futtertabletten gefuttert; alle vier Tage erfolgte ein Wasserwechsel mit
einem Wassergemisch aus abgestandenem Leitungswasser und destillier-
tem Wasser, das mit einer Leitfahigkeit von 150 [IS eine ahnliche lonenkon-
zentration wie Pflitzen im Freiland nach Regenféallen aufwies. Wahrend des
Wasserwechsels wurden die Tiere vermessen und ihr Entwicklungsstadium
bestimmt. Der Versuch wurde unter naturlichen Lichtverhéltnissen und bei
Zimmertemperatur (22.0+£0.8°C) durchgefihrt. Die vier Versuchsgruppen
wurden in unterschiedlichen Wasservolumina gehalten, um unterschiedliche

Umweltbedingungen zu simulieren:

Individuen der HH-Gruppe (H steht fir hoher Wasserstand) wurden in einem
konstanten Volumen von 750 ml Wasser aufgezogen (Wassertiefe= 4,4 cm)
- dies sollte konstant ginstigen Umweltbedingungen entsprechen. Individuen
der NN-Gruppe (N steht fur niedriger Wasserstand) wurden durchgéngig in
nur 250 ml Wasser gehalten (Wassertiefe = 1,5 cm) - dies sollte kontinuier-
lich kritische Wasserbedingungen simulieren. In den beiden experimentellen
Gruppen wurden die Haltungsbedingungen wahrend des Versuches gean-
dert; in der HN-Gruppe wurden die Quappen von 750 ml auf 250 ml Wasser-
volumen, das eine beginnende Austrocknung des Gewaéssers signalisieren

sollte, in der NH-Gruppe dagegen von 250 ml auf 750 ml Wasservolumen
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umgestellt. Dies sollte einer Verbesserung der Gewassersituation entspre-
chen, wie man sie in nattrlichen Gewassern nach Regenféllen findet.

Die Umstellung der Tiere erfolgte in der Mitte der exponentiellen Wachs-
tumsphase nach der Hélfte der postembryonal durchlaufenen Entwicklungs-
stadien (Stadium G32, Beginn der Ausbildung der Hinterbeine, Gosner
1960). Die Metamorphose war erreicht, wenn bei den Tieren zumindest ein
Vorderbein durchgebrochen war (Entwicklungsstadium 42, Gosner 1960).
Zweimal taglich wurde kontrolliert, ob Tiere metamorphosiert hatten. Von
diesen Tieren wurde die Gesamtkorperlange (mm), das Korpergewicht (mg)

und die Lange der Larvaldauer (d) bestimmt.

Die Versuchsergebnisse wurden mit Hilfe einer hierarchischen Varianzanaly-
se ausgewertet, wobei die Versuchsgruppen mit unterschiedlichen Wasser-
bedingungen der Variablen "SchlupfgrofRe” untergeordnet waren. Soweit die
Daten nicht normalverteilt waren oder keine homogenen Varianzen aufwie-
sen, wurden sie log-transformiert. Daten, die sich in Bezug auf die Uberge-
ordnete Variable "SchlupfgroRe” nicht unterschieden, aber signifikante Un-
terschiede auf der Ebene der Versuchsgruppenzugehdorigkeit zeigten, wur-
den gemalR ihrer Gruppenzugehdrigkeit zusammengefasst, so dass mit Hilfe
von Scheffé-Anschlusstests ermittelt werden konnte, welche Gruppen sich

im Einzelnen signifikant voneinander unterschieden.

4.3 ERGEBNISSE

4.3.1 Zusammenhénge zwischen WeibchengrofRe und Ei- und Gelegegro-

Ren

Sowohl WeibchengroéRe als auch Weibchengewicht korrelierten mit der Ei-
anzahl, nicht aber mit der durchschnittlichen EigroRe der Gelege, wahrend
die Kondition der Weibchen (Koérpergewicht/Kdrperlange) mit beiden Para-

metern korrelierte (Tab.4.1).
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Weibchen n r p
Kdrperlange x GelegegrolRe 15 0.58 0.02
Korpergewicht x GelegegréfRe 15 0.71 0.003
Kdrperlange x Eidurchmesser 15 0.13 0.65
Kdrpergewicht x Eidurchmesser 15 0.43 0.11
Kondition (g/mm) x Eidurchmesser 15 0.54 0.04
Kondition (g/mm) x GelegegroRe 15 0.60 0.02

Tab.4.1: Zusammenhang zwischen Kérpergréf3e, -gewicht und Kondition der
Weibchen und Ei- und Gelegegroélie.

Zwischen Eigro3e und Eianzahl eines Geleges bestand trendmallig ein posi-
tiver Zusammenhang (r=0.43, p=0.10, n=15), der sich, wenn man die Weib-
chen mit Uberdurchschnittlicher Kondition getrennt betrachtet, noch verstark-
te (r=0.68, p=0.05), wahrend schlecht konditionierte Weibchen keinen Zu-
sammenhang zwischen diesen beiden Parametern zeigten (r=-0.06, p=0.91,

Abb.4.1). Die EigroRe hatte keinen Einfluss auf die Mortalitat der Eier bis
zum Schlupf der Kaulquappen (rs=-0.31, p=0.32, n=12).
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Abb.4.1: Zusammenhang zwischen Gelege- und Eigr63e bei Weibchen mit
tber- (+) bzw. unterdurchschnittlicher (-) Kondition.

4.3.2 Variabilitat der Ei- und GelegegréfRen

Es wurde eine grol3e Variabilitét in den Ei- und Gelegegréf3en zwischen den
einzelnen Gelegen festgestellt (Tab.4.2). Die Eianzahl der einzelnen Gelege
schwankte stark zwischen 21 und 157 Eiern (Mittelwert: 71.5 + 40.7 Eier).
Der minimal gemessene Eidurchmesser lag bei 1.81 mm, der maximale bei
2.56 mm, d.h. das gro3te Ei hatte zum gleichen Entwicklungszeitpunkt ein
fast doppelt so grof3es Volumen wie das kleinste Ei. Die mittleren Eidurch-
messer der Gelege lagen zwischen 1.95 + 0.09 mm und 2.41 + 0.07 mm
(Mittelwert: 2.20 + 0.14 mm); damit hatten die Eier des Geleges mit der ma-
ximalen durchschnittlichen EigroRe das 1.9-fache Volumen der Eier des Ge-

leges mit den kleinsten Eidurchmessern.
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Laich Anzahl der Eier | mittl. Eidurch- J min/max CV (%) | mittl. Eivolumen
messer (mm) (mm3)
1 21 2.05 + 0.09 1.86 /2.22 0.96 451
2 102 2.12 +0.08 1.98/2.51 0.37 4.99
3 65 2.15+0.04 2.10/2.22 0.23 5.20
I 40 2.16 + 0.08 1.98/2.28 0.59 5.28
] 137 2.31 + 0.07 2.10/2.40 0.26 6.45
11 73 2.04 + 0.05 1.92/2.16 0.29 4.45
A 86 2.29 + 0.09 2.06 /2.44 0.42 6.29
D 21 2.36 + 0.05 2.28 /2.52 0.46 6.88
E 50 2.31 +0.05 2.19/2.38 0.31 6.45
P 32 2.26 + 0.06 2.19/2.44 0.50 6.04
F 73 2.15+ 0.08 1.98/2.40 0.44 5.20
G 107 2.39 + 0.09 2.19 /2.56 0.36 7.15
H 157 2.41 +0.07 2.19/2.56 0.23 7.33
K 69 2.06 + 0.09 1.88 /2.25 0.53 4.58
L 40 1.95 + 0.09 1.81/2.15 0.73 3.88

Tab.4.2: Variabilitat der Ei- und GelegegrofRen. CV(%)= relativer Variations-
koeffizient.

4.3.3 Variabilitat der EigroRe innerhalb eines Geleges

Auch hier war die Variabilitat stark ausgepréagt: der Unterschied zwischen
kleinstem und gréf3tem Eidurchmesser innerhalb eines Geleges lag zwi-
schen 0.12 bei Laich 3 und 0.53 mm bei Laich 2 (Tab.4.2); entsprechend
schwankten die Volumenunterschiede zwischen kleinstem und grof3tem Ei

zwischen 18% und 104%.

Die relativen Variationskoeffizienten fur den Eidurchmesser der 15 Gelege
streuten stark zwischen 0.23 und 0.96 (Tab.4.2). Sie korrelierten negativ mit
dem Gewicht und der Kondition der Weibchen sowie mit der Gelegegrolie
und nahmen tendenziell mit zunehmender Kérperlange der Weibchen und
der durchschnittlichen Eigré3e der Gelege ab (Tab.4.3). Zwischen der Varia-
bilitat der EigroRen und der Mortalitat bis zum Schlupf der Kaulquappen be-

stand kein statistischer Zusammenhang.
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CV (%) 9 x n r's P
Kdrperlange (mm) 15 -0.48 0.07
Korpergewicht (g) 15 -0.75 0.001
Gelegegrolle 15 -0.69 0.004
EigroRe () 15 -0.47 0.08
Kondition (g/mm) 15 -0.72 0.002
Mortalitat 12 0.16 0.63

Tab.4.3: Abhangigkeit der Variabilitdt der Eidurchmesser innerhalb eines
Geleges (gemessen als relativer Variationskoeffizient CV) von Weibchen-
grof3e bzw. -gewicht, Ei- und Gelegegrol3e. Einfluss der Variabilitat auf die
Mortalitat der Eier bis zum Schlupf der Kaulgquappen.

Die EigroRRenverteilung innerhalb der Gelege wich in acht von 15 Fallen sig-
nifikant von einer Normalverteilung ab. Die Werte fur die Schiefe bzw. Kurto-
sis der Verteilungen lieRBen sich aufgrund der geringen Gelegegrol3en zwar
statistisch nicht Gberprufen, aber eine qualitative Betrachtung ergibt, dass die
EigroR3enverteilungen keinem einheitlichen Muster folgen: Funf der Gelege
neigen zur Linksschiefe und sieben zur Rechtsschiefe, wahrend die Eier
dreier Gelege annédhernd symmetrisch verteilt waren. Neun Gelege zeigten
eine Neigung zur Platykurtosis, sechs dagegen zur Leptokurtosis (siehe An-

hang C).

4.3.4 Einfluss der EigroRe auf SchlupfgrofRe, Schlupfstadium und die Dauer

bis zum Schlupf der Kaulguappen

Bei der Analyse auf der Ebene innerhalb der Gelege konnte nur auf
Laichballen  zurlckgegriffen  werden, die sich zu Beginn im
Entwicklungsstadium G8 bzw. G9 befanden (zwischen diesen beiden
Stadien zeigen die Eier nach eigenen Beobachtungen so gut wie kein

Wachstum, s. a. Williamson uBfd Bull 1988) und mehr als drei



Bull 1988) und mehr als drei Eigré3enklassen besalien. Auch hier ergibt sich
kein einheitliches Bild (Tab.4.4): nur in drei von neun Féallen korrelierte der
Eidurchmesser mit der Schlupfgrof3e der Kaulquappen, in zwei Fallen davon
negativ. Bei vier Gelegen korrelierte die EigroRe negativ mit dem Schlupfsta-
dium, wahrend in finf Fallen kein Zusammenhang zwischen den beiden Va-
riablen bestand. Die Dauer bis zum Schlupf der Kaulquappen variierte haufig
so geringfligig, dass in drei Fallen keine Statistik errechnet werden konnte.
Nur in einem der Ubrigen sechs Falle ergab sich ein negativer Zusammen-

hang zwischen Schlupfstadium und Dauer bis zum Schlupf der Quappen.

Eidurchmesser
(G8/G9) x
Laich SchlupfgréRe (mm) Schlupfstadium Schlupfdauer (d)
1 n.s. n.s. n.s.
2 rs=0.83 p=0.04 n.s. n.s.
A n.s. rs=-0.83 p=0.04 -
D n.s. n.s. n.s.
G n.s. rg=-1 n.s.
G* n.s. n.s. n.s.
L rs=-0.93 p=0.003 rs=-0.93 p=0.003 rs=-0.85 p=0.02
F rs=-0.79 p=0.11 rs=-0.98 p=0.005 -
K n.s. n.s. -

Tab.4.4: Zusammenhang zwischen Eidurchmesser und Schlupfgrélle,
Schlupfstadium bzw. Dauer bis zum Schlupf der Kaulquappen innerhalb der
einzelnen Gelege. Laich G wurde anfanglich in zwei Gruppen, G8 (= G*) und
G9 (= G), aufgesplittet, die bis zum Schlupf der Kaulquappen getrennt weiter
verfolgt wurden.

Im Gelegevergleich zeigte sich dagegen, dass die SchlupfgroRe der Kaul-
guappen sowohl von der Eigrof3e (Abb.4.2) als auch, wenn auch in weitaus
geringerem Mal3e, von dem Schlupfstadium, nicht aber von der Entwick-

lungsdauer bis zum Schlupf abhéngt (Tab.4.5).
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step in/out multiples beta in F-Werte p
R
EigroRe (mm @) 1 0.905 0.623 31.84 0.002
Schlupfstadium 2 0.973 0.370 14.45 0.01
Schlupfdauer (d) 3 0.983 0.251 2.67 0.16

Tab.4.5: Die multiple, schrittweise Korrelationsanalyse zeigt den Einfluss
sowohl der EigréRRe als auch des Schlupfstadiums und der Dauer bis zum
Schlupf der Quappen auf die Schlupfgrof3e der Kaulquappen.
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Abb.4.2: Zusammenhang zwischen Ei- und Schlupfgrél3e der Kaulquappen.

4.3.5 Einfluss der SchlupfgroRe auf MetamorphoseqrofRe und Larvaldauer

der Kaulguappen

Bereits im Entwicklungsstadium G32 lieRen sich keine GroRR3en- ("grol3e Kaul-
quappen™: 25.38 + 0.26 mm, n=36, "kleine Kaulquappen": 25.39 + 0.27 mm,

n=38,) bzw. Gewichtsunterschiede ('groRe KQ": 294 + 17 mg, "kleine KQ":
37
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KQ": 292 + 13 mg) mehr zwischen den urspriinglich groRen und kleinen
Kaulquappen nachweisen (Tab.4.6). Die urspriinglich groRen Kaulquappen
erreichten allerdings dieses mittlere Entwicklungsstadium mit 12.1 + 0.1 Ta-
gen signifikant schneller als die urspringlich kleinen Kaulguappen nach 12.6

+ 0.4 Tagen (Tab.4.6, Abb.4.3).

Effect df/ MS/ df/ MS/ F-Wert p
Effect Effect Error Error

Korperlange GrolRe 1 0.0019 66 1.7661 0.0023 n.s.

G 32 HoO-Level |6 0.8454 66 1.7661 0.4787 n.s.

Kdrpergewicht GrolRe 1 159.43 66 2241.3 0.0592 n.s.

G 32 H,O-Level |6 2689.7 66 2241.3 1.2000 n.s.
Larvaldauer Groflle 1 6.1044 66 1.9862 5.8959 <0.05

bis G 32 HoO-Level |6 1.0354 66 1.9862 0.5212 n.s.

Tab.4.6: Vergleich der Korperlange, des Korpergewichts und der Entwick-
lungsdauer der Kaulquappen im mittleren Entwicklungsstadium G 32 mit Hil-
fe hierarchischer Varianzanalysen, die sowohl die Ursprungsgrof3e als auch
die Wasserstandsgruppe der Kaulquappen berlcksichtigen.

Dieser Vorsprung in der Entwicklungsgeschwindigkeit der urspriinglich gro-
Ren Kaulguappen wurde bis zur Metamorphose beibehalten ("grofe KQ":
27.6 + 0.6 Tage, n=32, "kleine KQ": 28.9 + 0.8 Tage, n=36; Tab.4.7); sie
zeigten aber auch wahrend der Metamorphose keine Gréf3en- ("grofRe KQ":
38.8 + 2.1 mm, "kleine KQ": 39.3 + 1.6 mm) oder Gewichtsunterschiede
("groRe KQ": 686 + 91 mg, "kleine KQ": 703 + 55 mg; Tab.4.7) oder unter-

schiedliche Mortalitatsraten (U-Test, z=-1.24, p=0.22).
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Abb.4.3: Mittlere Entwicklungsdauer (x SD) der Kaulquappen der acht Ver-

suchsgruppen bis zum mittleren Entwicklungsstadium G32.
G=ursprunglich grol3e Quappen, K=ursprtinglich kleine Quappen.

Effect df/ MS/ df/ MS/ F-Wert p
Effect Effect Error Error
Kdrperlange Grolie 1 5.5326 60 3.5634 0.147 n.s.
G 42 H,0-Level 6 37.666 60 3.5634 10.570 <0.0001
Kdrpergewicht Grolie 1 8913.7 60 6174.7 0.148 n.s.
G 42 H,0-Level 6 60258.0 60 6174.7 9.7588 <0.0001
Larvaldauer Grole 1 0.0088 60 0.0009 7.123 <0.02
bis G 42 H,0-Level 6 0.0012 60 0.0009 1.345 n.s.

Tab.4.7: Vergleich der Korperlange, des Korpergewichts und der Entwick-
lungsdauer der Kaulquappen zum Zeitpunkt der Metamorphose mit Hilfe
hierarchischer Varianzanalysen, die sowohl die Ursprungsgréf3e als auch die
Wasserstandsgruppe der Kaulguappen berticksichtigen.

Im Entwicklungsstadium G32 zeigten sich auch zwischen den Gruppen mit
unterschiedlichen Wasserbedingungen keine signifikanten Unterschiede in

der Korperlange, dem Korpergewicht oder der Entwicklungsdauer (Tab.4.6).
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Abb.4.5: Mittleres Metamorphosegewicht (+ SD) der Kaulquappen der vier
Wasserstandsgruppen.

4.4  DISKUSSION

Neben Abwagungen, die den Reproduktionsaufwand, d.h. die Verteilung der
zeitlich und energetisch begrenzten Ressourcen eines Weibchens auf
Wachstum, Selbsterhaltung und Fortpflanzung betreffen, wird die Gelege-
grolBe von einem weiteren "trade-off", der Abwagung zwischen der Grélie
und Anzahl der Nachkommen, beeinflusst (Lessels 1991). Lack (1947) ging
als erster, wie Vertreter aller spateren Optimalitatsmodelle, davon aus, dass
die Mortalitatsrate eines Nachkommen mit zunehmender Gelegegrolie steigt,
und postulierte, dass es fur Vogel eine optimale Gelegegrof3e geben sollte.
Smith und Fretwell (1974) erstellten das erste quantitative Modell einer opti-
malen Ressourcenallokation zwischen Ei- und Gelegegrol3e, Grundlage aller
weiteren Allokationsmodelle, die sich mit Investitionen in Nachkommen be-

schéaftigen (Bsp. Parker und Begon 1986, McGinley 1989).
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Studien, die sich mit dem oben genannten "trade-off" befassten, lieferten
allerdings widerspruchliche Ergebnisse (Lessels 1991, Bernado 1996). Das
grof3e Problem solcher Untersuchungen liegt darin, dass qualitative Unter-
schiede der Individuen einen vorhandenen "trade-off" Uberlagern kénnen
bzw. unterschiedliche Umweltbedingungen sich unterschiedlich darauf aus-
wirken kénnen. So fanden beispielsweise Semenchenko (1989) und Ebert
(1993) fur zwei verschiedene Cladocerenarten einen negativen "trade-off"
zwischen Ei- und GelegegroRe unter eingeschrankten Nahrungsbedingun-
gen, nicht aber bei reichlicher Futterversorgung. Van Noordwijk und de Jong
(1986) konnten in ihrem Modell zeigen, dass individuelle Unterschiede in der
Ressourcenausstattung haufig zu einer positiven statt der erwarteten negati-
ven Korrelation zweier Lebenslaufvariablen fuhren, wie vielfach belegt ist
(Bell und Koufopanou 1986, Patridge 1989). Auch bei Bombina variegata
zeigte sich, wie bei Hyla gratiosa (Travis 1983) und Bufo calamita (Tejedo
1992), dass mit zunehmender GelegegréRe zumindest trendmalig auch
gro3ere Eier produziert werden, wahrend nach Korrektur fir Weibchengrol3e
sowohl bei Bombina variegata (r=-0.35, p=0.20) als auch bei Bufo calamita
kein derartiger Zusammenhang mehr gefunden werden konnte. Wie sich
herausstellte, spielt bei Investitionen in die Eigrof3e nicht die Groél3e, sondern
die Kondition der Weibchen eine entscheidende Rolle: mit zunehmender
GroRRe und steigendem Gewicht der Weibchen nahm zwar die Fekunditat,
nicht aber die EigroRe zu, wahrend konditionell besser ausgestattete Weib-
chen vermehrt in beide Parameter investierten (Abb.4.1, Tab.4.1). Zu dem
gleichen Ergebnis kam Kaplan (1987) fur die nah verwandte Art Bombina
orientalis. Das hie3e, dass es sich Weibchen mit Uberdurchschnittlicher
Kondition leisten kénnen, in beide Fithessparameter zu investieren, wahrend
schlecht konditionierte Weibchen nach van Noordwijk und de Jong (1986)
einen "trade-off* zwischen beiden Parametern zugunsten einer mdglichst

hohen Fekunditat eingehen missen.
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Alternativ gibt es Uberlegungen, die zeigen, dass unter stark fluktuierenden
bzw. nicht vorhersehbaren Umweltbedingungen, wie sie fiur temporaren Ge-
wasser typisch sind, nicht eine feste Eigrél3e, sondern eine hohe Variabilitat
der EigréRen von selektivem Vorteil sein kann (Crump 1984, Kaplan und
Cooper 1984). Bei Bombina variegata war in den vorliegenden Untersuchun-
gen eine enorme EigroRRenvariabilitdt innerhalb, und mehr noch, zwischen
den Gelegen zu beobachten. Mittlere Eidurchmesser zeigten Unterschiede
von Uber 40%, dementsprechend variierten die Eivolumina um tber 180%
zwischen einzelnen Gelegen. Ahnlich hohe Werte wurden auch in einer pol-
nischen Population von B. variegata (Rafinska 1991), bei B. orientalis (Kap-
lan und King 1997) sowie bei anderen Amphibienarten temporarer Gewasser
(Kaplan 1980, Crump 1984, Williamson und Bull 1988, Tejedo und Reques
1992) gefunden. Vergleichbare Daten fur Arten, die in permanenten Gewas-
sern ablaichen, liegen kaum vor. Rafinskas (1981) Untersuchung an den
beiden Schwesternarten B. bombina und B. variegata ergab erwartungsge-
mal, dass die EigrolRenvariabilitat der permanenten Gewasserart B. bombi-
na signifikant geringer als bei B. variegata war. Dagegen fand Crump (1981)
keinen signifikanten Unterschied in der EigroRenvariabilitdit mehrerer tropi-
scher Hyla-Arten, die unterschiedlich ausdauernde Laichhabitate nutzen.
Untersuchungen an weiteren Arten ausdauernder Gewasser sind dringend
notwendig, um zu klaren, ob ein Zusammenhang zwischen Laichgewasser-

typ und Eigré3envariabilitat besteht.

Die EigroRenverteilungen der Gelege zeigten keinen einheitlichen Trend zur
Platykurtosis, wie Crump (1984) fur Pfutzenlaicher forderte. Doch auch
Crump (1981, 1984) konnte nur in einer von zwei Untersuchungen eine pla-
tykurtotische EigroRenverteilung nachweisen. Wahrend Crump (1984) bei
Hyla crucifer keinen Zusammenhang zwischen dem Ausmal} der Variabilitat

der EigroR3en und der WeibchengrofRe bzw. der mittleren EigroRe (s.a. Teje-
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do und Reques 1992) finden konnte, nahm bei B. variegata die Variabilitat
mit zunehmendem Koérpergewicht bzw. steigender Kondition der Weibchen
und tendenziell mit zunehmender mittlerer Eigréf3e ab, ein Hinweis, dass die
grof3ere mittlere Eigrof3e, die sich besser konditionierte Weibchen ohne Ver-
lust einer hoheren Fekunditat leisten konnten, mdglicherweise eine breitere
Risikostreuung kompensierte. Kaplan und King (1997) kamen in einer mehr-
jahrigen Studie an drei Freilandpopulationen von B. orientalis zu dem Ergeb-
nis, dass zwar innerhalb der Jahre kein signifikanter Zusammenhang zwi-
schen der EigroRenvariabilitdt der Gelege und des Gewichts der Weibchen
und nur in einzelnen Jahren eine Korrelation zwischen Eigréf3e und Weib-
chengewicht bestand, aber statistisch tUber die Jahre ein deutlich positiver
Zusammenhang zwischen Weibchengewicht und Eigrof3e (r=0.63), sowie ein
signifikant negativer Zusammenhang zwischen Weibchengewicht und Eigro-
Renvariabilitat (r=-0.76) existierte. Wenn die schwankende mittlere Korper-
masse der Weibchen einer Population ihre jahrliche Kondition widerspiegelt,
hiel3e das auch hier, dass Weibchen in ginstigeren Jahren dank besserer
Kondition grél3ere Eier mit geringerer Variabilitat produzieren.

Wahrend die Vorteile einer hoheren Fekunditat unmittelbar auf der Hand
liegen, gibt es fur den Fitnessvorteil gré3erer Eier bzw. Nachkommen, ob-
wohl intuitiv einleuchtend und eine wichtige Voraussetzung fur die oben ge-
nannten Optimalitatsmodelle, empirisch nur sehr widersprichliche Daten.
Laborstudien an Insekten und Freilandstudien an Voégeln haben zwar ge-
zeigt, dass Nachkommen groRRerer Gelege hbhere Mortalitatsraten, eine ver-
langerte Entwicklung und/oder eine geringere AdultgroRe aufweisen (Uber-
sicht, s. Lessels 1991). Dabei handelt es sich jedoch im Wesentlichen um
reine Dichteeffekte. Weniger gut belegt ist jedoch, dass eine groRere Ei-
bzw. NachkommengroRRe per se von selektivem Vorteil ist (Ubersicht, s. Ber-
nado 1996). Bei B. variegata konnte unter den gegebenen Versuchsbedin-

gungen kein Einfluss der Eigro3e auf die Mortalitat bis zum Schlupf bzw. bis
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zur Metamorphose der Kaulquappen gefunden werden. Zu ahnlichen Ergeb-
nissen kamen Crump (1984) fur Hyla crucifer und Tejedo und Reques (1992)
fur Bufo calamita in ihren Laboruntersuchungen, wahrend Travis und Trexler
(1986) in einem Freilandexperiment mit Bufo terrestris zeigen konnten, dass
anfanglich kleine Kaulquappen eine, besonders unter stressreichen abioti-
schen Umweltbedingungen, stark erhéhte Mortalitat aufwiesen. Hier war al-
lerdings die urspringliche EigroRe nicht bekannt, und die Ausgangsgrolie
der Kaulquappen wurde durch unterschiedliche Futterzugaben experimentell
manipuliert. Hutchings (1991) fand jedoch fur die Saiblingsart Salvelinus fon-
tinalis ebenfalls, dass Jungfische, die grof3eren Eiern entstammten, unter
eingeschrankten Futterbedingungen wesentlich geringere Mortalitatsraten als
Jungfische aus kleineren Eiern aufwiesen. Des Weiteren hatte die Eigréf3e
bei Bombina variegata auch keinen Einfluss auf die embryonale Entwick-
lungsdauer bis zum Schlupf der Kaulguappen. Dieser Befund deckt sich mit
der Mehrzahl der Ergebnisse anderer Studien an Amphibien (Kaplan 1980,
Crump 1984, Licht und Bogart 1987, Williamson und Bull 1989) und Fischen
(Marsh 1986).

Die Eigrof3e kann nur einen Einfluss auf das Wachstum und die Entwicklung
der Kaulquappen haben, wenn sie mit der Schlupfgrof3e der Kaulgquappen
korreliert ist, was bei Amphibien in der Regel der Fall ist (Kaplan 1985, Walllis
und Altig 1986, Williamson und Bull 1989, Tejedo und Reques 1992); auch
bei Fischen korrelieren Ei- und Schlupfgréf3e der Jungfische héaufig (Cham-
bers und Leggett 1996, Hutchings 1991). Anders als bei Crump (1984) und
Williamson und Bull (1989) ergab sich fiir Bombina variegata innerhalb ein-
zelner Gelege kein Zusammenhang zwischen Ei- und Schlupfgrof3e der
Kaulquappen (Tab.4.4), wahrend auf Gelegeebene beide Parameter wie er-
wartet miteinander korreliert waren (Abb.4.2). Im Gegensatz zu Kaplan
(1985), der fur den Molch Taricha torosa zeigen konnte, dass der Schlupf-

groRenvorteil wahrend der Larvalphase noch ausgebaut wurde und sowohl
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zu einer verkirzten Entwicklungsdauer als auch zu einer grofReren Metamor-
phosegrofRe fuhrte, wirkte sich der Schlupfgré3envorteil bei Bombina varie-
gata ahnlich wie bei Bufo woodhousei (Mitchell 1990) nur auf die Lange der
Entwicklungsdauer aus: Kaulquappen grofRer Eier hatten unabhéngig von
der Gewassersituation einen signifikanten Entwicklungsvorsprung von
durchschnittlich etwas mehr als einem Tag bei der Metamorphose. Im
Wachstum zeigten ehemals "kleine" Kaulquappen dagegen bereits in den
frihen Stadien der Larvalentwicklung wesentlich héhere Wachstumsraten,
so dass sie schon nach der Halfte der Entwicklung die urspringlich "grof3en”
Kaulquappen in der Kérperlange und im Kérpergewicht eingeholt hatten.

Crump (1984) fand fur Hyla crucifer weder Unterschiede in den Metamor-
phosegroRen noch in der Entwicklungsdauer ehemals "kleiner” und "groRRer"
Kaulquappen, ein Ergebnis, das sie auf die durchgéngig gtinstigen Laborbe-
dingungen zurtckfuhrte. Jedoch zeigten Bufo calamita - Kaulquappen kleiner
und grof3er Eier auch unter unterschiedlichen Dichtebedingungen keine Un-
terschiede in den Metamorphosegrof3en (Tejedo und Reques 1992), wah-
rend die Eigrof3e bei Rana sylvatica - Quappen je nach Dichte- und Futter-
kombination von unterschiedlichem Vorteil war (Berven und Chadra 1988):
unter ginstigen Futter- und Dichtebedingungen metamorphosierten Kaul-
quappen kleiner Eier gré3er als Kaulquappen grol3er Eier, allerdings nach
einer langeren Entwicklungszeit. Unter unginstigen Bedingungen dagegen
metamorphosierten Kaulquappen groRRer Eier sowohl gréRer als auch
schneller als Kaulguappen kleiner Eier. Unter bestimmten Dichte- und Fut-
terkombinationen war keine der beiden Eigré3en von Vorteil. Zu &hnlichen
Resultaten kamen Parichy und Kaplan (1992) bei ihrer Untersuchung an
Bombina orientalis: eine groRRere Ei- bzw. SchlupfgrofRe der Kaulquappen
fuhrte unter Stressbedingungen (Nahrungsmangel in Konkurrenzsituation) zu
einer verklrzten Larvaldauer bei gleichzeitig grof3erer Metamorphosegrolie,

wahrend unter ad lib. Bedingungen keine Unterschiede zwischen den Kaul-
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quappen unterschiedlicher EigroRen gefunden werden konnten. Die gleiche
Art zeigte in Abhangigkeit von der herrschenden Wassertemperatur unter-
schiedliche Fitnessvorteile kleiner und grof3er Eier: Kaulquappen grof3er Eier
schwammen unter warmen Verhéaltnissen langsamer als Kaulquappen klei-
nerer Eier und wurden leichter von Pradatoren gefangen, umgekehrt waren
sie bei kalten Temperaturen schneller und weniger gefahrdet als Kaulquap-
pen kleinerer Eier (Parichy und Kaplan 1995). Die Ergebnisse dieser Studien
bestétigen, dass die Fitness einzelner EigroRen stark umweltabhéngig sein
und eine Risikostreuung der Eigro3en von Vorteil sein kann.

Die eigenen Ergebnisse zeigten, dass Quappen aus gro3en Eiern unter zu-
nehmenden Austrocknungsbedingungen einen Entwicklungsvorsprung ha-
ben, der unter Umstanden lber Leben oder Tod entscheiden kann. Dagegen
bringen hohe Investitionen in Uberdurchschnittlich grof3e Eier unter glinstigen
Gewasserbedingungen keine Vorteile, es sei denn, dass die erhthten
Wachstumsraten der Quappen Kkleiner Eier wéhrend der ersten Entwick-
lungshalfte auf erhtéhte Aktivitatsraten mit gesteigerter Nahrungsaufnahme
zurickgehen, und die Quappen dadurch einem hdheren Rauberdruck aus-
gesetzt sind. Bei geringem Rauberdruck greift unter gunstigen
Gewasserbedingungen die Strategie schlechter konditionierter Weibchen,
Uberwiegend kleinere Eier zu produzieren und starker in eine hohere
Fekunditat zu investieren. Die hohe Variabilitdt der Eigréf3en kdnnte sich
alternativ auch dadurch erklaren, dass B. variegata-Weibchen, die kurzfristig
nach unvorhersehbaren, starken Regengussen ablaichen, samtliche zur
Verfigung stehenden Eier abgeben. Da Bombina variegata wahrend der
Fortpflanzungssaison eine fortlaufende Oogenese zeigt (s. Kap.3,
Abb.3.1+3.2), wiirde dies bedeuten, dass neben voll ausgewachsenen Eiern
mit hohem Dotteranteil auch kleinere Eier, in denen gerade ausreichend
Dotter fur die weitere Entwicklung eingelagert wurde, abgelaicht werden, um
so die Fekunditdt zu steigern. Besser konditionierte Weibchen kénnen

schneller die nétigen Ressourcegjf[]r ein neues Gelege assimilieren



fur ein neues Gelege assimilieren (Buschmann 2002) und wahrscheinlich in
der zur Verfugung stehenden Zeit einen héheren Ressourcenanteil in eine
groRere Anzahl von Eiern und gleichzeitig in eine bessere Ausstattung der
einzelnen Eier investieren, was im Vergleich zu schlechter konditionierten
Weibchen zu einer geringeren Streuung der Eigro3en fuhren wirde. Dage-
gen spricht allerdings, dass bei Weibchen auch nach der Eiablage noch
postvitellogene Eier in den Ovarien zu finden sind (Kap.3).

Daneben erfolgt eine rdumliche Risikostreuung, indem Weibchen ihre Eier,
die in kleinen Portionen abgegeben werden, sowohl innerhalb der Pflitzen
(eigene Beobachtung) als auch auf verschiedene Pfltzen verteilen (Busch-
mann, mdl. Mittlg.), wie es auch fir Hoplobatrachus occipitalis beobachtet
wurde (Spieler und Linsenmair 1997), so dass die Eier und die daraus resul-
tierenden Kaulquappen einem unterschiedlichen Rauber-, Dichte- und Aus-
trocknungsrisiko ausgesetzt sind.

Im Gegensatz zur Schlupfgréf3e hatten die Versuchsbedingungen, die unter-
schiedlich giinstige und unglnstige Gewassersituationen simulierten, einen
starken Einfluss auf das Wachstum der Tiere: die Kaulquappen meta-
morphosierten unter konstant ginstigen bzw. verbesserten Bedingungen
signifikant gréRer und schwerer als Kaulquappen unter konstant kritischen
bzw. verschlechterten Bedingungen (Abb.4.4, Abb.4.5), zeigten aber keine
Unterschiede in der Entwicklungszeit bis zur Metamorphose, wie man es bei
einem adaptiven ,trade-off* zwischen Wachstum und Entwicklung erwarten
wurde. Offensichtlich litten die Kaulquappen unter unginstigen Bedingungen
unter physiologischem Stress (u.a. durch erhéhte lonenkonzentrationen, s.
Kap.7), der sich zwar negativ auf das Wachstum, nicht aber auf die Entwick-
lung auswirkte. Die frihe Fixierung der Entwicklungsrate durfte auf die ver-
gleichsweise hohe Entwicklungsgeschwindigkeit (s. Abb.7.12) zurltckzufih-
ren sein, die Allokationsverschiebungen erschwert (Bsp. Newman 1998; aus-

fuhrliche Diskussion s. Kap.6.4 + 7.4).
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5 Austrocknungsrisiko: wie flexibel reagieren Kaulquappen einer tem-

poraren und einer permanenten Gewasserart?

5.1 EINLEITUNG

Amphibien zeichnen sich wie holometabole Insekten und zahlreiche Crustaceen
durch einen komplexen Lebenszyklus aus, der durch eine Metamorphose ge-
kennzeichnet ist. Diese Umbauphase vom larvalen zum adulten Korperbauplan
der Tiere geht mit enormen physiologischen, morphologischen sowie Verhal-
tensveranderungen einher. Anurenlarven z.B. erndhren sich vorwiegend herbi-
vor und leben in einem aquatischen Milieu, wahrend die Adulttiere rein carnivor

sind und im Normalfall an Land leben.

Die Metamorphosegrof3e und der Metamorphosezeitpunkt stellen wesentliche
Lebenslaufvariablen der Amphibien dar (Wilbur und Collins 1973, Werner 1986,
Ludwig und Rowe 1990, Rowe und Ludwig 1991). Langzeitstudien haben ge-
zeigt, dass eine Uberdurchschnittiche Metamorphosegrof3e zu einer erhbhten
Uberlebenswahrscheinlichkeit der Juveniltiere (Martof 1956, Berven 1990), zu
einem friheren Erreichen der Geschlechtsreife (Smith 1987, Semlitsch et al.
1988, Berven 1990) und zu einem Beibehalten des GrolRenvorsprungs bei der
sexuellen Reife der Tiere fuhrt (Smith 1987, Semlitsch et al. 1988a, Berven
1990). Der Metamorphosezeitpunkt spielt besonders bei Arten, die in tempora-
ren Gewassern von unvorhersehbarer Dauer aufwachsen, eine kritische Rolle
(Petranka und Sih 1987, Newman 1988a, 1988b): unter guinstigen Bedingun-
gen, d.h. wenn es haufiger regnet, und die Pfitzen immer wieder aufgefullt wer-
den, sollten Amphibienlarven im Gewasser verbleiben, bis sie eine mdglichst
grof3e, im Sinne von Wilbur und Collins (1973) * optimale’ Korpergrol3e erreicht
haben, wahrend sie unter ungiinstigen Bedingungen, die eine zunehmende
Austrocknung des Gewassers signalisieren, moglichst schnell die Metamorpho-

se einleiten sollten, sobald eine minimale KorpergroRRe, die ein Uberleben an
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Land erlaubt, erreicht ist. Das bedeutet, dass Amphibienlarven in temporaren
Gewassern, je nach den herrschenden Wetterbedingungen, gegensatzlichen
Selektionsdricken ausgesetzt sind. Flexible Reaktionen auf Umweltverande-
rungen waren hier von selektivem Vorteil gegentber starren Entwicklungs- und

Wachstumsstrategien.

Wilbur und Collins (1973) haben als erste ein dkologisches Metamorphosemo-
dell fur Anurenlarven entwickelt. Sie gehen in ihrem adaptiven Plastizitatsmodell
davon aus, dass Kaulguappen, sobald sie eine bestimmte minimale Kérpergro-
Be erreicht haben, mit einem adaptiven ‘ trade-off zwischen Wachstum und
Entwicklung flexibel auf die herrschenden Umweltbedingungen reagieren kon-
nen. Die laufende Wachstumsrate dient als Entscheidungsmal3: liegt sie unter
einem bestimmten Schwellenwert, wird die Entwicklung beschleunigt und die
Metamorphose madglichst schnell eingeleitet, liegt sie dariber, wird die Meta-
morphose dagegen solange hinausgezogert, bis die Quappen ihre artspezifi-
sche optimale MetamorphosegrofRe erreicht haben. Mehrere experimentelle Un-
tersuchungen scheinen das Modell zu bestatigen (Wilbur 1987, Newman 1988b,
Alford und Harris 1988, Crump 1989). Fur Bewohner temporérer und permanen-
ter Gewasser machen Wilbur und Collins folgende allgemeine Aussagen:
Quappen, die in Gewassern ohne Austrocknungsgefahr leben, sollten grund-
satzlich eine * optimale’ Metamorphosegrol3e anstreben, d.h. mit relativ einheitli-
cher Grol3e an Land gehen und dafir, in Abhangigkeit der herrschenden Bedin-
gungen, eine hohe Variabilitdt in der Entwicklungsdauer zeigen. Quappen tem-
porarer Gewasser dagegen, die einem unvorhersehbaren Austrocknungsrisiko
ausgesetzt sind, sollten unmittelbar auf unterschiedliche Wachstumsbedingun-
gen reagieren, d.h. in unterschiedlich guinstigen Situationen sowohl eine hohe
Variabilitdt in der Entwicklungszeit als auch der Metamorphosegrof3e zeigen.
Verschiedene Freilandexperimente an aquatischen Insekten und Amphibien
unterstitzen das Modell: Fischer (1967) beobachtete bei Libellenlarven (Lestes
sponsa) und Chodorowsi (1969) bei Muckenlarven (Aedes communis), dass sie
bei zunehmender Austrocknung der Pfltzen ihre Entwicklung beschleunigten,

nach Regenfallen dagegen verlangsamten. Newman (1988b, 1989) zeigte, dass

50



Scaphiopus couchii - Quappen Pfltzen mit abnehmendem Wasservolumen sig-
nifikant schneller und kleiner verlassen als Pfutzen mit konstantem Volumen.
Ahnliches fanden Semlitsch und Wilbur (1988b) bei Salamanderlarven der Art
Ambystoma talpoideum, Wilbur (1987) fur Bufo americanus - Quappen und Lo-
man (1999) flir Rana temporaria - Larven. Diese Ergebnisse kénnten allerdings
auch allein physiologisch bedingt sein, da sich flachere Pflitzen stéarker aufhei-
zen, und erhdhte Temperaturen die Entwicklung beschleunigen. Verschiedene
Laborexperimente, in denen Temperaturunterschiede keine Rolle spielten, ka-
men aber zu ahnlichen Resultaten. Die Untersuchungen von Laurila und Kuja-
salo (1999) an Rana temporaria und von Spieler (1999) an Bufo maculatus zei-
gen, dass Quappen beider Arten auf abnehmende Wasservolumina mit einer
beschleunigten Entwicklung und entsprechend kleinerer Metamorphosegrofie
reagierten. Denvers (1998) umfangreiche Untersuchungen an Scaphiopus
hammondi - Quappen, einer Art, die an extrem kurzlebige Gewasser in semiari-
den Gebieten angepasst ist, ergaben sogar, dass die Quappen wahrend der
gesamten zweiten Entwicklungshélfte adaptiv auf abnehmende Wasservolumi-

na reagieren.

Travis (1984) Metamorphosemodell steht im Gegensatz zu Wilbur und Collins
plastischem Entwicklungsmodell. Es geht davon aus, dass die Entwicklungsge-
schwindigkeit der Kaulquappen rein physiologischen Zwangen unterworfen ist,
und die frih nach dem Schlupf der Kaulquappen herrschenden Bedingungen
die weitere Entwicklungsgeschwindigkeit determinieren. Unter guinstigen Aus-
gangsbedingungen (z.B. reichliches Futterangebot zu Beginn der Larvalzeit)
erfolgt eine schnelle Entwicklung, unter ungunstigen Bedingungen dagegen
(=Futterknappheit) eine stark verlangsamte Entwicklung, unabhangig davon, ob
sich die Bedingungen im Laufe der Larvalzeit verdndern. Das bedeutet, dass
Kaulquappen mit gleichen Ausgangsbedingungen, die wéahrend der weiteren
Entwicklung unterschiedlichen Umweltbedingungen (z.B. in der Nahrungsver-
flgbarkeit) ausgesetzt sind, lediglich unterschiedliche Wachstumsraten, aber
dennoch die gleiche Entwicklungsdauer zeigen sollten. In Laboruntersuchun-

gen zeigten Hyla gratiosa- und Hyla cinerea- Quappen (Leips und Travis 1994)
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eine wesentlich spatere Fixierung der Entwicklungsgeschwindigkeit als im ur-
sprunglichen Modell postuliert. Auf diese Ergebnisse gestitzt modifizierten
Leips und Travis (1994) das eben beschriebene Metamorphosemodell und for-
mulierten in Anlehnung an Perrin und Siblys Modell der * dynamischen Energie-
allokation’ (1993) das ‘ dynamische Ressourcenallokationsmodell’ : es besagt,
dass Umweltverdnderungen wahrend der ersten Entwicklungshalfte hauptséch-
lich die Entwicklungsgeschwindigkeit beeinflussen. Ungefahr mit Beginn der
Prometamorphose (Beginn der Ausdifferenzierung der Zehen) setzt dann eine
Fixierung in der Entwicklungsrate ein; spatere Veranderungen wirken sich nur
noch auf das Wachstum der Tiere aus. Zu ahnlichen Ergebnissen kamen Audo
et al. (1995) fur Hyla chrysoscelis - und Hensley (1993) fur Pseudacris crucifer -
Quappen. Auch Versuche von Beachy et al. (1999) mit Hyla versicolor - Quap-
pen scheinen dies zu bestétigen, allerdings setzte bei den Quappen bereits eine
Fixierung der Entwicklungsgeschwindigkeit wéahrend der Prametamorphose
(Gosner-Stadium G34) ein. Verschiedene Untersuchungen an Arten anderer
Tiergruppen unterstitzen ebenfalls das Ressourcenallokationsmodell von Leips
und Travis: Futterkonzentrationsverdnderungen wahrend friher Entwicklungs-
stadien fuhrten bei den Nauplialarven der SufRwassercrustaceae Mesocyclops
edax zu variablen Entwicklungszeiten, wahrend nach ca. 60% der Entwicklung
eine Fixierung der Entwicklungsgeschwindigkeit (vorletztes Hautungsstadium)
erfolgte (Twombly 1996). Allerdings trat zum gleichen Zeitpunkt auch eine Fixie-
rung der Wachstumsrate ein, anders als von Leips und Travis postuliert. Flana-
gin et al. (2000) beobachteten bei der Heuschreckenart Romalea microptera
eine Fixierung der Entwicklungsrate zu Beginn des letzten Hautungsstadiums.
Ahnliches fand Reznick (1990) bei der Fischart Poecilia reticulata: mannliche
Jungfische investierten je nach Lage der Futterversorgung vermehrt in Entwick-
lung oder Wachstum und konnten somit auch den Zeitpunkt bestimmen, zu dem
die Geschlechtsreife initiilert wurde. Danach lief bis zum Erreichen der vollstan-
digen Geschlechtsreife ein festes Entwicklungsprogramm ab, das durch weitere

Veranderungen der Futterkonzentrationen nicht mehr beeinflusst wurde.
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In dem folgenden Laborversuch sollte getestet werden, inwieweit Kaulquappen,
die in temporaren bzw. permanenten Gewassern leben, in der Lage sind, adap-
tiv auf eine beginnende Austrocknung ihres Laichgewdassers zu reagieren und
ihre Entwicklungs- und Wachstumsstrategie daran anzupassen. Dazu wurden
Kaulguappen zweier Anurenarten untersucht, die unterschiedliche Laichhabitate
nutzen: Bombina variegata, die wahrend ihrer ausgedehnten Fortpflanzungspe-
riode opportunistisch nach starken Regenfallen in neu entstandenen Pfiitzen
und Wagenspuren mit hohem Austrocknungsrisiko ablaicht (Seidel 1988, Ba-
randun und Reyer 1997, Anhang D). Bufo bufo, die Erdkrote, gilt dagegen als
typischer Fruhjahrslaicher, deren Fortpflanzungsgeschatft innerhalb von wenigen
Tagen bis Wochen geklumpt in stehenden Gewassern stattfindet, die keiner
Austrocknungsgefahr ausgesetzt sind (Eibl-Eibesfeld 1950, Cooke 1975, Davies
und Halliday 1977).

5.2 MATERIAL UND METHODE

5.2.1 Bombina variegata - eine temporare Gewasserart

Mehrere Eiballen wurden aus dem Kalksteinbruch in der Nahe von Kirchheim
bei Wirzburg entnommen und ins Labor gebracht. Insgesamt 40 frisch ge-
schluipfte Tiere gleichen Entwicklungsstadiums (G24.8+0.4, Gosner 1960) und
gleicher Korperlange (9.9+0.4 mm) wurden zufallig auf vier Versuchsgruppen
verteilt und einzeln in 19 x 19 x 10 cm grof3en Polystyrolbehdaltern gehalten. Die
Kaulquappen wurden ad lib. mit TetraTabiMin- Tabletten gefuttert; die Fltterung
erfolgte taglich, um die Beeintrachtigung der Wasserqualitat durch einen bakte-
riell bedingten, anaeroben Abbau von Futterresten mdglichst gering zu halten.
Alle vier Tage wurde ein Wasserwechsel mit einem Gemisch aus 1:1 abgestan-
denem Leitungswasser und destilliertem Wasser (ca. 650 ?S Leitfahigkeit)
durchgefuhrt. Gleichzeitig wurden die Tiere vermessen und ihr Entwicklungs-
stadium bestimmt. Der Versuch wurde bei Zimmertemperatur (24.6+1.8 °C) und
einem kunstlichen L:D-Wechsel von 14:10 Stunden durchgefuhrt. Die vier Ver-

suchsgruppen wurden analog zu dem in Kap.4 beschriebenen Versuch in un-
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terschiedlichen Wasservolumina gehalten, um unterschiedliche Umweltbedin-

gungen zu simulieren:

HH-Gruppe: konstant 750 ml Wasservolumen (Wassertiefe=4,4 cm)
NN-Gruppe: konstant 250 ml Wasservolumen (Wassertiefe=1,5 cm)
HN-Gruppe: 750 ml - 250 ml Wasservolumen
NH-Gruppe: 250 ml - 750 ml Wasservolumen

Die Umstellung der Tiere erfolgte in der Mitte der exponentiellen Wachstums-
phase nach der Halfte der postembryonal durchlaufenen Entwicklungsstadien
(Stadium G32, Beginn der Ausbildung der Hinterbeine, Gosner 1960). Die Me-
tamorphose war erreicht, wenn bei den Tieren zumindest ein Vorderbein durch-
gebrochen war (Entwicklungsstadium G42, Gosner 1960). Zweimal taglich wur-
de kontrolliert, ob Tiere metamorphosiert hatten. Von diesen Tieren wurde die
Gesamtkorperlange (mm), das Korpergewicht (mg) und die Lange der Larval-
dauer (d) bestimmt. Das Trockengewicht, das bei Amphibien haufig weitaus ver-
l&sslichere Werte als das Frischgewicht ergibt, konnte bei Bombina variegata
nicht bestimmt werden; aufgrund ihres bedrohten Status (Bayer. Rote Liste,
Krach et al. 1992) wurden metamorphosierte Gelbbauchunken in Absprache mit

der Unteren Naturschutzbehétrde wieder an ihnrem Laichstandort freigesetzt.

5.2.2 Bufo bufo - eine permanente Gewasserart

Eine Laichschnur wurde von Bufo bufo aus dem Freiland (Waizenbacher Teich
bei Hammelburg) ins Labor gebracht. Mit 40 frisch geschlipften Kaulquappen
gleicher Korperlange (5.0+0 mm) und gleichen Entwicklungsstadiums (G18+0,
Gosner 1960), wurde, analog zu Bombina variegata, der gleiche Versuch wie
unter 5.2.1 beschrieben durchgefuhrt. Die Versuchsbedingungen unterschieden
sich nur in zwei Punkten: Bufo bufo -Quappen wurden, den naturlichen Bedin-
gungen entsprechend, bei einer wesentlich niedrigeren Raumtemperatur als
Bombina variegata aufgezogen, die durch ein Kihlaggregat relativ konstant
gehalten wurde (16.4+0.2 °C). Da man davon ausgeht, dass die Erdkrote nur

einmal pro Saison ablaicht, und die Tageslange keinen Einfluss auf Wachstum
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und Entwicklung der Tiere haben sollte, wurden die Kaulquappen unter nattrli-
chen Lichtverhéltnissen gehalten. Von den frisch metamorphosierten Tieren

wurde zusatzlich zum Lebendgewicht das Trockengewicht bestimmit.

STATISTISCHE AUSWERTUNG

Normalverteilte Gruppenunterschiede in Wachstum und Entwicklung nach der
Halfte der Entwicklungszeit (G32, Gosner 1960) wurden mit dem Student t-Test
analysiert. Die Metamorphosedaten, die nicht normalverteilt waren, wurden mit
H-Tests (Kruskal-Wallis) auf Gruppenunterschiede Uberpruft und gegebenen-
falls mit einem Tukey-ahnlichen Test fur mehrfache Vergleiche (Zar 1984) naher

untersucht.

5.3 ERGEBNISSE

5.3.1 Bombina variegata

Die Kaulquappen der verschiedenen Behandlungsgruppen zeigten bereits nach
der Halfte ihrer postembryonalen Entwicklung zum Zeitpunkt der Umstellung auf
gunstigere bzw. verschlechterte Umweltbedingungen (Entwicklungsstadium
G32, Gosner 1960) signifikante Wachstums- und Entwicklungsunterschiede:
Kaulquappen, die in hoherem Wasservolumen aufwuchsen, hatten eine signifi-
kant groRere Korperlange (H: 26.4+1.1 mm, N: 24.7+1.2 mm, t=4.64, p<0.0001)
und ein entsprechend hoheres Korpergewicht (H: 288+33 mg, N: 228+27 mg,
t=4.63, p<0.0002) als Quappen unter ungunstigeren Bedingungen. Gleichzeitig
entwickelten sie sich deutlich schneller (H: 14.0+1.6 d, N: 16.0+2.5 d, t=-2.99,
p<0.005).

Auch wéahrend der Metamorphose zeigten die Tiere der verschiedenen Gruppen
sowohl signifikante Unterschiede in der Lange ihrer Larvalentwicklung (Kruskal-
Wallis-ANOVA, H=14.9, p=0.002, Abb.5.1, 5.3) als auch in Metamorphosegréfe
(H=15.4, p=0.002; Abb.5.1, 5.2) und -gewicht (H=10.0, p=0.018). Individuen der
NN- und HN-Gruppe metamorphosierten mit einer signifikant kleineren Korper-

grol3e als Individuen der HH-Gruppe, wahrend Tiere der NH-Gruppe eine mittle-
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re Korpergrol3e erreichten, die sich statistisch von keiner der anderen Gruppen

unterschied (Abb.5.2). Anders als erwartet, metamorphosierten Quappen der
HH-Gruppe signifikant friher als Tiere der NN- und NH-Gruppe (Abb.5.3). Indi-

viduen der HN-Gruppe zeigten eine deutliche Tendenz, friiher als Tiere aus der

NN-Gruppe zu metamorphosieren (Q=2.54, p<0.1), unterschieden sich aber in

der Larvaldauer nicht von Tieren der NH-Gruppe (Abb.5.3.).

Koérperlange (mm)
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—=F— HN 750 -> 250 ml
—@— NH 250 -> 750 ml
—h—

NN 250 ml

15 20 25 30 35 40

Larvaldauer (d)

Abb.5.1: Wachstumsverlauf der Kaulquappen in den vier Versuchsgruppen bis
zur Metamorphose. Die Pfeile geben die Umstellung der Versuchsbedingungen
in den beiden experimentellen Gruppen HN und NH an.
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Koérperlange (mm)

Gruppe

Abb.5.2: Mittlere Korperlange (+ SD) der B. variegata - Quappen der vier Ver-
suchsgruppen wahrend des Metamorphoseklimaxstadiums. Unterschiedliche
Buchstaben Uber den Histogrammsaulen bezeichnen in dieser und allen weite-
ren Abbildungen statistisch signifikante Unterschiede zwischen den entspre-
chenden Gruppen.
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10

Larvaldauer (d)

Gruppe

Abb.5.3: Mittlere Entwicklungsdauer (+ SD) der B. variegata - Quappen der vier
Versuchsgruppen bis zur Metamorphose. Der * gibt eine deutliche Tendenz zur
statistischen Signifikanz wieder (p<0.10).
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Betrachtet man die Wachstumskurven der vier Versuchsgruppen (Abb.5.1), so
erkennt man, dass die Tiere der NH-Gruppe nach der Umstellung auf verbes-
serte Bedingungen ihre Wachstumsrate beschleunigten, wahrend die Tiere der
HN-Gruppe unter reduzierten Wasservolumenbedingungen ein vermindertes
Wachstum zeigten. Dies wird besonders deutlich, wenn man die stadienabhan-
gigen Wachstumsraten (mm/Gosner-Stadium) der Tiere der einzelnen Ver-
suchsgruppen wahrend der zweiten Entwicklungshéalfte naher betrachtet, die
sich signifikant voneinander unterscheiden (Kruskal-Wallis-ANOVA, H=9.47,
p<0.05; Abb.5.4).

40
36 -
. 32 4
£
£
= 28 -
o
2 24 -
< —{F+— HH 750 ml
(]
o 20 T
S —3F—  HN 750->250 ml
16 -
—@— NH 250->750 ml
12 7 —A— NN 250 ml
8 T T T
24 28 32 36 40 44
Entwicklungsstadium (Gosner)

Abb.5.4: Stadienabhangige Koérperlangenentwicklung der Kaulquappen der vier
Versuchsgruppen.

Dieser Unterschied ist auf die im Vergleich zur HN-Gruppe deutlich erhohte,
stadienabhangige Wachstumsrate der Quappen der NH-Gruppe zurtckzufihren

(Q=3.03, p<0.02). Abb.5.5 zeigt, dass nach Erreichen des Entwicklungsstadi-
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ums G36 die Entwicklungsgeschwindigkeit der Tiere der NH-Gruppe stark redu-
ziert war, wodurch erst eine signifikante Erhdéhung der stadienspezifischen
Wachstumrate erméglicht wurde (Abb.5.4). Die Quappen der HN-Gruppe ander-
ten ihre stadienabhangige Wachstumrate nicht und verlieRen das Wasser, so-

bald sie eine kleine ("minimale") KorpergroRe erreicht hatten.
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0 +— T T T
24 28 32 36 40 44

Entwicklungsstadium (Gosner)

Abb.5.5: Entwicklungsverlauf der Kaulguappen in den vier Versuchsgruppen bis
zur Metamorphose.
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5.3.2 Bufo bufo
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Abb.5.6: Wachstumsverlauf der B. bufo-Quappen der vier Versuchsgruppen bis
zur Metamorphose. Entwicklungsstadium G32: Umstellungszeitpunkt fiur die
beiden experimentellen Gruppen HN und NH.

Auch auf das Wachstum und die Entwicklung der Bufo bufo-Quappen hatten die
Versuchsbedingungen einen signifikanten Einfluss, der sich allerdings erst in
der zweiten Entwicklungshalfte bemerkbar machte: nach der ersten Entwick-
lungshalfte zeigten sich weder in der Entwicklungsgeschwindigkeit (t=0.73,
p>0.05) noch im Wachstumsverlauf (t=0.72, p>0.05) Unterschiede zwischen
den Gruppen, wahrend sich die Tiere der einzelnen Gruppen sowohl in der
Entwicklungsdauer bis zur Metamorphose (H=12.90, p=0.005, Abb.5.6, 5.8) als
auch in der Metamorphosegrof3e (H=10.84, p=0.02, Abb.5.6, 5.7) unterschie-
den. Im Metamorphosetrockengewicht (H=8.12, p=0.04) zeigten die Quappen

der einzelnen Gruppen im Gegensatz zum Frischgewicht der Tiere (H=4.81,
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p=0.19) signifikante Unterschiede, allerdings erreichten die Anschlusstests fur

die einzelnen Gruppen kein Signifikanzniveau.
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Kdrperlange (mm)

HH HN NH NN
Gruppe

Abb.5.7: Mittlere Korperlange (x SD) der Bufo bufo - Quappen der vier Ver-
suchsgruppen wahrend der Metamorphose.
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Abb.5.8: Mittlere Larvaldauer (x SD) der Bufo bufo - Quappen der vier Ver-
suchsgruppen bis zur Metamorphose.
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Larven unter verschlechterten (HN) und gleichbleibend schlechten Wasservo-
lumenbedingungen (NN) metamorphosierten kleiner (Abb.5.7) und, anders als
bei B. variegata, auch schneller (Abb.5.8) als Tiere unter konstant glnstigen
Bedingungen (HH). Quappen der NH-Gruppe hatten eine mittlere Metamorpho-
segrol3e nach einer mittleren Entwicklungsdauer und unterschieden sich statis-
tisch von keiner der anderen Gruppen (Abb.5.7+5.8).

Erst nach Tag 45 zeigten die Tiere der einzelnen Gruppen signifikante Unter-
schiede im Wachstums- (H=8.58, p=0.035, Abb.5.6) und Entwicklungsverlauf
(H=11.03, p=0.012), d.h. erst mit Beginn der Prometamorphose reduzierten die
Tiere der HN- und NN-Gruppe ihre Wachstumsraten und ermdglichten dadurch
eine beschleunigte Entwicklung, die zu einer signifikant friheren Metamorphose
als bei den Tieren der HH-Gruppe flhrte.

5.4 DISKUSSION

Bufo bufo gilt als typischer "explosive breeder"”, der zeitig im Fruhjahr innerhalb
von wenigen Tagen bis Wochen in ausdauernden Gewassern ablaicht (Eibl-
Eibesfeld 1950, Cooke 1975, Davies und Halliday 1977). Nach Wilbur und Col-
lins (1973) sollten Arten, die permanente Gewasser besiedeln, nicht in der Lage
sein, flexibel auf Wasserstandsveranderungen im Gewasser zu reagieren, die
mit beginnender Austrocknung einhergehen. Diese Hypothese konnte Wilbur
(1987) in einem Freilandexperiment mit Rana utricularia, einer permanenten
Gewasserart, bestatigen. Unsere Ergebnisse dagegen zeigten, dass B. bufo-
Quappen durchaus in der Lage sind, auf fluktuierende Gewasserbedingungen
zu reagieren: in Ubereinstimmung mit dem Wilbur/Collins - Modell fiir temporéare
Gewasserarten metamorphosierten Kaulquappen unter verschlechterten bzw.
konstant ungunstigen Wasserstandsbedingungen friher (Abb.5.8) und kleiner
(Abb.5.7) als unter konstant ginstigen Bedingungen. In der NN- und HN-
Gruppe erfolgte ein adaptiver "trade-off", d.h. die Tiere beschleunigten ihre

Entwicklung auf Kosten des Wachstums, wahrend Quappen der NH-Gruppe
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nicht ganz so deutlich auf verbesserte Bedingungen reagierten, aber zumindest
eine mittlere Metamorphosegroéf3e nach einer Entwicklungsdauer mittlerer Lan-
ge erreichten. Bei den Bufo-Quappen begannen sich die Unterschiede in den
Wachstums- und Entwicklungsverlaufen der einzelnen Gruppen erst mit Beginn
der Prometamorphose zu entwickeln. Dies steht ganz im Gegensatz zu dem
Ressourcenallokationsmodell von Leips und Travis (1994), wonach wahrend
dieser Entwicklungsphase unabhangig von den herrschenden Versuchsbedin-
gungen eine Fixierung der Entwicklungsrate einsetzen sollte, wie es auch in
mehreren Untersuchungen beobachtet wurde (z.B. Pseudacris crucifer, Hensley
1993, Hyla chrysoscelis, Audo et al. 1995).

Allzu erstaunlich sind diese adaptiven Reaktionen jedoch nicht: mehrere Auto-
ren haben Uber "atypische" Laichplatze berichtet, wo Bufo bufo in ephemeren
Gewassern ablaichte (Heusser und Ott 1968, Schmidtler und Gruber 1980,
Kuhn 1993). Eigene Beobachtungen zeigten, dass Bufo bufo an zwei Standor-
ten Uber mehrere Jahre hinweg kontinuierlich in temporare, meist grol3flachige
Pfutzen ablaichte (Anhang D). Abgelaicht wurde, im Gegensatz zu den sonst
beobachteten frihen Laichterminen, jedoch nicht vor Ende April, meist im Mai,
in einzelnen Jahren auch noch Anfang Juni. In zwei Jahren wurde sogar mehr-
fach abgelaicht (Anhang D). Kuhn (1993) untersuchte tber mehrere Jahre eine
Bufo bufo-Population in einer der letzten natirlichen Wildflussauen Deutsch-
lands, dem lIsartal am Alpennordrand. Gelaicht wurde, sobald sich die Mulden
ehemaliger Flutrinnen durch Regenfélle fullten und ephemere Tumpel bildeten.
Dies erfolgte frihestens Ende Mérz, teilweise jedoch erst im Juli. Seit 1990 wird
dieser Teil des Isartals geflutet, so dass der Fluss nun fast das gesamte Jahr
Uber Wasser fuhrt. Dies hatte zur Folge, dass die Kréten ihre Fortpflanzungs-
strategie &nderten und sich wie die Kroten umliegender Populationen zeitig im
Frahjahr fortpflanzten. Auch die Hammelburger Krétenpopulation laichte regel-
mafig nach der Winterruhe im Uberschwemmten Talgrund, Einzeltiere dersel-
ben Population waren aber auch in der Lage, kinstlich geschaffene Pfiitzen
spater im Jahr als Laichgewasser zu nutzen (Anhang D). Es ist durchaus wahr-
scheinlich, dass dynamische Wildflussauen mit stark schwankenden Wasser-

standen, die in der heutigen Kulturlandschaft kaum noch zu finden sind, zu den
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ursprunglichen Laichhabitaten der Erdkréte gehorten. In diesem Falle sollten
Erdkrotenquappen an unvorhersehbare Fluktuationen in ihrem aquatischen Ha-
bitat angepasst sein.

Bombina variegata reagierte wie Bufo bufo adaptiv auf beginnende Austrock-
nungsbedingungen, d.h. die Quappen beschleunigten erwartungsgemal ihre
Entwicklung auf Kosten des Wachstums. Allerdings zeigten die Bombina-
Quappen, obwohl typische Pfltzenlaicher, unter anfanglich kritischeren Bedin-
gungen ein abweichendes Bild: Quappen, die unter konstant unginstigen Was-
serverhaltnissen aufwuchsen (NN), metamorphosierten zwar wie erwartet klei-
ner als die Tiere unter konstant gunstigen Bedingungen (HH), aber nicht nach
einer kirzeren, sondern nach einer signifikant langeren Entwicklungszeit
(Abb.5.1), ein deutlicher Hinweis, dass die Tiere in dem geringen Wasservolu-
men unter erhdhtem Stress litten. Mdglicherweise spielten erhéhte lonenkon-
zentrationen (negativer Einfluss, s. Kap.7.3.2) oder auch verstarktes bakterielles
Wachstum eine Rolle, da Unkenquappen deutlich gro3er als Bufo-Quappen
sind und bei gleichem Wasservolumen entsprechend groRRere Futterrationen
bekamen. Es ist auch nicht auszuschliel3en, dass sich die Unkenquappen, die
sich im Gegensatz zu Bufo bufo in den Pfiitzen méglichst unauffallig verhalten,
in dem geringen Wasservolumen besonders exponiert fuhlten und ihre von
Haus aus geringe Aktivitat (s. Kap.9.4) und damit auch die Nahrungsaufnahme
noch starker einschrankten. Auch Crump (1989) beobachtete in einem Labor-
versuch, dass Hyla pseudopuma - Quappen, die in konstant niedrigem Wasser-
volumen aufwuchsen, spater und kleiner metamorphosierten als Quappen unter
konstant gunstigeren Bedingungen, wéhrend Quappen, die in abnehmendem
Wasservolumen aufwuchsen, ihre Entwicklung auf Kosten des Wachstums be-
schleunigten und nach der kiirzesten Entwicklungszeit metamorphosierten.
Bombina-Quappen der NH-Gruppe, die wahrend der ersten Entwicklungshalfte
unter den gleichen unwirtlichen Bedingungen aufwuchsen wie die Tiere der NN-
Gruppe, hatten bis zur Umstellung der Wasserverhaltnisse auf glinstigere Be-
dingungen die gleichen eingeschrankten Wachstums- und Entwicklungsraten.
Obwohl die Tiere dieser Gruppe wahrend der zweiten Entwicklungshélfte einen

adaptiven "trade-off" zwischen Wachstum und Entwicklung zeigten und ihre
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Wachstumsrate signifikant erhdhten, gelang es ihnen nicht, ihr friheres Wachs-
tumsdefizit vollig aufzuholen, so dass sie mit einer mittleren Kérpergréf3e nach
einer verlangerten Entwicklungsdauer metamorphosierten. Auf dieser Entwick-
lungsstrategie ist allerdings kein starker Selektionsdruck zu erwarten, da B. va-
riegata - Weibchen nur nach starkeren Regenfallen (s. Anhang A, Seidel 1988,
Barandun und Reyer 1997) ablaichen, so dass Kaulquappen wéhrend friher
Entwicklungsphasen kaum kritischen Wasserstanden ausgesetzt sind. Wo dies
der Fall ist, haben die Quappen so gut wie keine Chance, bis zur Metamorpho-

se zu gelangen (Anhang A).
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6 Wie hoch ist die phanotypische Plastizitat von Bombina variegata -

Quappen wahrend unterschiedlicher Entwicklungsphasen?

6.1 EINLEITUNG

Die beiden vorangegangenen Versuche haben ergeben, dass sowohl Bombina
variegata- als auch Bufo bufo-Quappen Veranderungen des Wasservolumens
wahrnehmen und ihre Wachstums- und Entwicklungsstrategie adaptiv daran
anpassen konnen. Es stellt sich nun zum einen die Frage, ob Bombina variega-
ta-Quappen wahrend der gesamten Entwicklung fahig sind, ihre Entwicklungsra-
te adaptiv an Umweltverdnderungen anzupassen, oder ob sie nur wahrend be-
stimmter Entwicklungsphasen dazu in der Lage sind. Zum anderen ist von Inte-
resse, ob und welche Gewasserfaktoren den Quappen als Indikatoren fur eine
nahende Austrocknung ihres Laichgewassers bzw. eine Verbesserung der Ge-
wassersituation dienen. Auf diese Fragestellung wird ausfuhrlich in Kapitel 7

eingegangen.

Wilbur und Collins (1973) gehen in ihrem adaptiven Entwicklungsmodell explizit
davon aus, dass Kaulquappen, sobald sie eine minimale Kérpergrof3e erreicht
haben, die ein Uberleben im terrestrischen Habitat erlaubt, ihre Entwicklungs-
strategie flexibel an die herrschenden Wachstumsbedingungen anpassen kon-
nen. Bei Alford und Harris' (1988) Untersuchung mitBufo woodhousei-
Quappen, deren Futterration zu drei unterschiedlichen Zeitpunkten erhéht bzw.
limitiert wurde, entsprachen die Ergebnisse von funf der sechs Versuchsgrup-
pen dem adaptiven Modell; nur bei Quappen der zum spétesten Entwicklungs-
zeitpunkt umgestellten Gruppe trat eine Fixierung der Entwicklungsrate ein, wie
sie von Vertretern rein physiologischer, nicht-adaptiver Modelle vorhergesagt
wird (Travis 1984, Leips und Travis 1994). Leips und Travis (1994) dynami-
sches Allokationsmodell geht von einer Fixierung der herrschenden Entwick-
lungsgeschwindigkeit wahrend der zweiten Entwicklungshalfte aus. Mehrere
Laborversuche, die analog zu Alford und Harris (1988) Untersuchung durchge-

fahrt wurden, stehen im Einklang mit diesem Modell (Hensley 1993, Leips and
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Travis 1994, Audo et al. 1995, Beachy et al. 1999). Es macht jedoch keine Aus-
sagen daruber, wie Kaulquappen auf den Einfluss anderer wichtiger Faktoren
als Futterverfugbarkeit, wie z. B. Rauberdruck oder Austrocknungsrisiko, reagie-
ren sollten. Wilbur/Collins Modell (1973) sagt dagegen konkret voraus, dass
Kaulguappen bei Austrocknungsgefahr ihre Entwicklung beschleunigen, bei
ausreichender Wasserfuhrung dagegen ihr Wachstum maximieren sollten. Un-
ter naturlichen Bedingungen ist zu erwarten, dass eine flexible Anpassung der
Entwicklungsstrategie an die Gewassersituation besonders in der zweiten Ent-
wicklungshalfte eine wesentliche Rolle spielen sollte, da hier eine Beschleuni-
gung der Entwicklung Uber Leben oder Tod entscheiden kann; trocknet das
Gewasser dagegen wahrend einer frihen Entwicklungsphase der Quappen aus,
haben die Tiere grundsatzlich keine Uberlebenschance (s. Kap.5, Anhang A).
Denver et al. (1998) Laboruntersuchungen an Scaphiopus hammondii ergaben,
dass die Kaulquappen wie erwartet auf reduzierte Wasservolumina reagierten:
wahrend der ersten Entwicklungshalfte fuhrten erniedrigte Wasserstande zum
Entwicklungsstillstand und schlie3lich zum Tod der Quappen, wahrend der
zweiten Entwicklungshélfte dagegen durchgangig zu einem adaptiven * trade-off’
zwischen Entwicklungsrate und Wachstum zugunsten einer beschleunigten
Entwicklung. Die Kaulquappen reagierten nicht nur auf abnehmende, sondern
auch auf zunehmende Wasservolumina mit entsprechend verlangerten Entwick-

lungszeiten und gro3eren Metamorphosegréf3en.

6.2 MATERIAL UND METHODE

Da im folgenden Versuch untersucht werden sollte, wahrend welcher Entwick-
lungsphasen Bombina variegata - Quappen sensibel auf Veranderungen des
aquatischen Habitats reagieren, und im nachsten Kapitel, inwieweit einzelne
physikalische oder chemische Faktoren als Signale fur eine Verschlechterung

der Gewassersituation dienen, waren samtliche Versuche bis auf den jeweiligen,
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zu untersuchenden Faktor soweit wie mdglich standardisiert und analog zu dem
Versuch im vorangegangenen Kapitel (s. 5.2.1) aufgebaut. Eine vollige Standar-
disierung samtlicher Versuche liel3 sich jedoch aus folgenden Griinden nicht er-
reichen:

Da Bombina variegata - Weibchen wahrend der Fortpflanzungsperiode nur nach
heftigen Regenféllen geklumpt ablaichen, war es winschenswert, nach einem
solchen Ereignis moglichst mehrere Versuche gleichzeitig anzusetzen. Durch
den hohen Zeit- und Platzaufwand, den jeder einzelne Versuch erforderte, war
es teilweise notwendig, parallele Versuchsansétze in unterschiedlichen Raumen
bzw. Folgeversuche in unterschiedlichen Jahren durchzuftihren. Hinzu kam, dass
im Verlauf der Arbeit der Umzug des Instituts in das Biozentrum erfolgte, wo wie-
derum andere rdumliche Gegebenheiten herrschten. Einen weiteren Punkt stellte
die Futterversorgung der Tiere dar: zu Beginn der Versuchsserien gab es kom-
merziell kein rein pflanzliches Kaulquappen- bzw. Fischfutter zu kaufen, so dass
die Tiere mit dem Fischfutter mit den héchsten pflanzlichen Anteilen gefittert
wurden (TetraTabimin), wahrend in der zweiten Untersuchungshalfte auf rein
pflanzliche Futtertabletten zurlckgegriffen werden konnte. Abweichungen von
den Rahmenbedingungen des Ausgangsversuches sind jeweils unter den ein-
zelnen Versuchen aufgefuhrt (s.u. und 7.2).

Fur den folgenden, wie fur alle weiteren Versuche, wurden mehrere Laichballen
aus dem Freiland ins Labor geholt, damit eine ausreichende Anzahl frisch ge-
schlipfter Quappen gleicher Gro3e und gleichen Stadiums flr die einzelnen Ver-
suchsgruppen zur Verfugung stand. In diesem Versuch wurden neben den Tie-
ren der Kontrollgruppen, die in konstant hohen (HH) bzw. konstant niedrigen
(NN) Wasservolumina gehalten wurden, jeweils 10 einzeln gehaltene Quappen
im Stadium G32 (beginnende Ausdifferenzierung der FulRknospen), G36 (Ausdif-

ferenzierung der Zehen) und G39 (Eintritt in den Metamorphoseklimax) auf ver-
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besserte (NH32, NH36, NH39) bzw. verschlechterte Bedingungen (HN32, HN36,
HN39) umgestellt.
Die Tiere wurden in abgestandenem Leitungswasser gehalten, das mit aq. dest.

auf 450 pS verdiunnt wurde. Die mittlere Raumtemperatur betrug 25.5 + 0.7°C.

STATISTISCHE AUSWERTUNG

Gruppenunterschiede in Wachstum und Entwicklung wurden nach der Halfte der
Entwicklung, da die Daten normalverteilt waren und homogene Varianzen besa-
Ren, mit dem Student t-Test analysiert. Analog wurden die Metamorphosedaten
der Tiere der einzelnen Gruppen Varianzanalysen unterzogen. Ermittelte Grup-
penunterschiede wurden mit Scheffe’-Anschlusstests flir normalverteilte Daten

analysiert.

6.3 ERGEBNISSE

Bereits nach der Halfte der Entwicklung (G32) unterschieden sich die Tiere,
die unter unterschiedlich gunstigen Bedingungen aufwuchsen, in ihrer Kor-
pergroRe (H: 24.1+1.0 mm, N: 23.1+1.0 mm; t=4.24, p<0.0001) und ihrem
Kdrpergewicht (H: 232+33 mg, N: 199+27 mg; t=4.71, p<0.00001), nicht aber
in ihrer Entwicklungszeit (H: 9.8+1.1 d, N: 9.9+1.4 d; t=-0.47, p=0.64).

Die Unterschiede zwischen den Gruppen hinsichtlich Kérperlange (ANOVA:
F=7.55, p<0.0001, Abb.6.1) und Kérpergewicht (F=5.33, p<0.0001, Abb.6.2)
wurden bis zur Metamorphose beibehalten, wahrend wiederum keine Unter-
schiede in der Lange der Larvalentwicklung (F=0.86, p=0.54, Abb.6.3) zu ver-
zeichnen waren. Auffallend ist die relativ kurze Entwicklungsdauer der Kaul-
quappen aller Gruppen (25.3 - 27.0 d), obwohl die Temperatur mit 25.5+0.7
°C gegenuber der Raumtemperatur im vorangegangenen Versuch (s. Kap.5,
T=24.6+1.8 °C) nicht wesentlich erhdht war.
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Anders als erwartet, zeigten die Tiere der Kontrollgruppe HH eine mittlere
KorpergroRe und mittleres Metamorphosegewicht; ansonsten entsprachen
die Metamorphosegrol3energebnisse den Erwartungen, d.h. Quappen, die im
Stadium G32 und G36 auf verbesserte Bedingungen umgestellt wurden, ver-
lieRen signifikant groR3er das Wasser als Quappen, die zum gleichen Entwick-
lungszeitpunkt auf verschlechterte Bedingungen umgestellt oder in konstant
niedrigen Wasservolumina gehalten wurden (NH32>HN32; NH36>HNS36;
NH32/NH36>NN; Abb.6.1).

Korperlange (mm)

HH HN32 NH32 HN36 NH36 HN39 NH39 NN

Gruppe

Abb.6.1: Metamorphosegrol3e (+ SD) der Tiere der verschiedenen Ver-
suchsgruppen.

Quappen der Gruppen HN39 und NH 39, die erst kurz vor Eintritt in den Me-
tamorphoseklimax umgestellt wurden, zeigten mittlere MetamorphosegréRen.
Im Metamorphosegewicht unterschieden sich die Quappen der einzelnen
Gruppen nicht so deutlich, wenn auch die Trends Ubereinstimmten (Abb.6.2):
Tiere der HN32-Gruppe metamorphosierten signifikant leichter als Tiere der
NH32- und der NH36-Gruppe, und Tiere der NH36-Gruppe signifikant schwe-
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rer als Tiere, die in konstant niedrigem Wasservolumen gehalten wurden.
Larven, die ab dem Stadium G32 unter verbesserten Bedingungen aufwuch-
sen, waren trendmalig schwerer als Larven der NN-Kontrollgruppe (p=0.09).
Quappen, die kurz vor dem Metamorphoseklimax umgestellt wurden (HN39,

NH39), hatten mittlere Metamorphosegewichte.

800
bc b b
abc abc abc
'|' T ab 1 T T ac
600 - a T -|-
T
400

200

Korpergewicht (mg)

HH HN32 NH32 HN36 NH36 HN39 NH39 NN

Gruppe

Abb.6.2: Metamorphosegewicht (+ SD) der Tiere der verschiedenen Ver-
suchsgruppen.
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Abb.6.3: Entwicklungsdauer (+ SD) der Tiere der verschiedenen Versuchs-

gruppen.
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Abb.6.4: Stadienspezifische Wachstumsraten der Quappen der Kontroll- und
Versuchsgruppen unter verschlechterten Bedingungen.
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Abb.6.5: Stadienspezifische Wachstumsraten der Quappen der Kontroll- und
Versuchsgruppen unter verbesserten Bedingungen.

Abb.6.4 und Abb.6.5 vermitteln den Eindruck, dass die Quappen, die bereits im
Stadium G32 auf verschlechterte bzw. verbesserte Bedingungen umgestellt wur-
den, erst ab dem Entwicklungsstadium G36 mit Wachstumseinbu3en bzw. -

zuwachsen in der Kérperlange reagierten.

6.4 DISKUSSION

In bisherigen Arbeiten wurden - mit wenigen Ausnahmen (Spieler 1997, Denver
et al. 1998) - ausschlief3lich unterschiedliche Futterrationen verwendet, um die
phanotypische Plastizitat in der Entwicklung und dem Wachstum von Kaul-
quappen wahrend unterschiedlicher Entwicklungsphasen zu untersuchen (Tra-
vis 1984, Alford und Harris 1988, Hensley 1993, Leips und Travis 1994, Audo et

al. 1995, Beachy et al. 1999). Diese Untersuchungen zeigen tberwiegend ein
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sehr &hnliches Bild, das im Einklang mit dem dynamischen Allokationsmodell
von Leips und Travis (1994) steht: Kaulquappen, die wahrend friiher oder mittle-
rer Entwicklungsstadien auf verdnderte Bedingungen umgestellt wurden, rea-
gierten flexibel in ihrer Entwicklung: eingeschrankte Futterrationen fuhrten zu
einer verlangsamten Entwicklung, erh6hte Futterrationen dagegen beschleunig-
ten die Entwicklung. Verbesserte Wachstumsbedingungen fuhrten gleichzeitig
zu einer signifikant grolReren Metamorphosegréf3e. Wurden Quappen dagegen
zu einem relativ spaten Entwicklungszeitpunkt umgestellt, nahmen veranderte
Futterrationen keinen Einfluss mehr auf die Entwicklungsrate, sondern wirkten
sich nur noch auf das Wachstum der Tiere aus. So metamorphosierten Quap-
pen bei eingeschrankter Nahrungsverfiigbarkeit zwar signifikant kleiner als
Quappen unter ad. lib. Bedingungen, aber unterschieden sich nicht in ihrer Lar-
valdauer. Wann ein ,spates” Entwicklungsstadium erreicht ist, ab dem die Ent-
wicklungsgeschwindigkeit fixiert wird, ist unklar, da nur Audo et al. (1995) und
Hensley (1993) die Entwicklungsstadien der Quappen der einzelnen Versuchs-
gruppen sporadisch protokollierten. Bei Hyla chrysoscelis - Quappen setzte die
Fixierung irgendwann zwischen den Stadien G33 und G38 ein (Audo et al.
1995), wéahrend Hensley (1993) bei der von ihm untersuchten Art Pseudacris
crucifer eine Fixierung ungeféahr zu Beginn der Prometamorphose (G35 - G37)
nachweisen konnte. Beachy et al. (1999) geben zumindest an, dass das Gros
der Hyla versicolor - Quappen zum ,spateren” Umstellungszeitpunkt das Stadi-
um G34 erreicht hatte, zu dem bereits eine Fixierung der Entwicklung vorlag.
Allerdings konnte die Fixierung auch etwas spater zu Beginn der Prometa-
morphose ahnlich wie bei Pseudacris crucifer erfolgt sein, da die Kaulquappen
nur alle 10 Tage vermessen wurden. Denver et al. (1998) kommen in ihren um-
fangreichen Untersuchungen an Scaphiopus hammondii zu einem anderen Er-
gebnis: Kaulguappen, die wahrend der Prametamorphose (G 34/35) bzw. der
Prometamorphose (G 37/38) auf verschlechterte Futterbedingungen umgestellt
wurden, zeigten weder eine verlangsamte noch eine fixierte Entwicklung, im
Gegenteil: die Tiere beider Gruppen beschleunigten ihre Entwicklung und me-
tamorphosierten kleiner und schneller als die Tiere unter ad. lib. Bedingungen.

Quappen, die relativ frih (G32) auf Hungerrationen gesetzt wurden, reagierten
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mit Entwicklungsstillstand und verstarben. Zum gleichen Ergebnis kommen Mo-
rey und Reznick (2000), allerdings in einem weitaus drastischeren Experiment:
bei Quappen dreier Scaphiopus - Arten wurde in unterschiedlichen Stadien die
Futterung eingestellt. Bis zu einem kritischen Stadium stellten die Quappen
daraufhin Wachstum und Entwicklung ein und verstarben. Ab diesem Schwel-
lenstadium beschleunigten die Quappen ihre Entwicklung und metamorphosier-
ten friher als die Kontrolltiere. Darliber hinaus erreichte Scaphiopus couchii, die
Art, die unter den extremsten ariden Bedingungen lebt und ihre Entwicklung
innerhalb einer Woche abschlielen kann, dieses Schwellenstadium ein Ent-
wicklungsstadium friher als ihre beiden Schwesterarten. Auch D’ Angelo et al.
(1941) beobachteten, dass Rana silvatica - und Rana pipiens- Quappen, die ab
Ende der Prametamorphose nicht mehr geflittert wurden, ihre Entwicklung be-
schleunigten und friher als die Kontrollgruppe das Wasser verliel3en.

Denver et al. (1998) untersuchten nicht nur den Einfluss unterschiedlicher Fut-
terverfugbarkeit auf das Wachstum und die Entwicklung von Kaulguappen, son-
dern vor allem, inwieweit ein erh6htes bzw. vermindertes Austrocknungsrisiko
die Entwicklungsstrategie von Scaphiopus hammondii - Quappen bestimmt.
Diese Untersuchung ist neben der Arbeit von Spieler (1997) und dem eigenen
Versuch die einzige ihrer Art, in der der Einfluss veranderter Wasservolumina
auf Kaulguappen temporarer Gewasser wahrend unterschiedlicher Entwick-
lungsphasen untersucht wurde. Kaulguappen wurden in vier Versuchsgruppen
unter geringen Dichteverhaltnissen in unterschiedlich schnell abnehmenden
bzw. zunehmenden Wasservolumina gehalten (10l - 0.5l, bzw. 0.5] — 10I). Die
Ergebnisse zeigten, wie schon im vorangegangenen Versuch, eine klare Uber-
einstimmung mit dem Wilbur/Collins-Modell: Kaulquappen, die wahrend der
zweiten Entwicklungshalfte einem zunehmenden Austrocknungsrisiko ausge-
setzt waren, reagierten wie erwartet mit einer Entwicklungsbeschleunigung, die
auf Kosten des Wachstums ging. Die Reaktion erfolgte in abgestufter Form, d.h.
je friher Quappen einem kritischen Wasservolumen ausgesetzt wurden, um so
friher metamorphosierten sie. Auch einzeln gehaltene Quappen zeigten den
gleichen adaptiven ,trade-off* unter sich verschlechternden Bedingungen. Um-

gekehrt verlangsamten Kaulquappen, deren Lage sich zunehmend verbesserte,
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ihre Entwicklungsgeschwindigkeit zugunsten einer erhdéhten Wachstumsrate,
wenn auch nicht so deutlich, wie bei abnehmenden Wasservolumina. Spieler
(1997, 1999) kommt in seinen Versuchen mit Kaulquappen der tropischen Art
Bufo maculatus zu widersprichlichen Ergebnissen: im ersten Versuchsansatz
wurden die Quappen entweder von 640 ml auf 320 ml/Quappe oder von 320 ml
auf 160 ml/Quappe umgestellt. Der Umstellungszeitpunkt lag sehr spat kurz vor
Eintritt in die Metamorphose (G38). Trotz dieses spaten Zeitpunkts beschleunig-
ten Quappen der ersten Gruppe, die insgesamt weniger extremen Austro-
ckungsbedingungen ausgesetzt waren, wie erwartet ihre Entwicklung auf Kos-
ten des Wachstums. Dagegen zeigten Tiere der zweiten Gruppe zwar signifi-
kante WachstumseinbuRen, aber keine Entwicklungsbeschleunigung. In einem
weiteren Versuch, wo Quappen bereits nach der Halfte der Entwicklung (G33)
auf veranderte Bedingungen umgestellt wurden, ergab sich das gleiche Bild ei-
ner fixierten Entwicklungsrate; hier wurden die Tiere grundsatzlich unter den
kritischeren Wasserbedingungen gehalten und von 320 ml auf 160 ml/Quappe
umgestellt.

Im eigenen Versuch hatten unterschiedliche Wasservolumina wie erwartet ei-
nen signifikanten Einfluss auf die Wachstumsraten der Bombina variegata -
Quappen: Larven, die unter ungunstigeren Bedingungen aufwuchsen, hatten
bereits nach der Halfte der Entwicklung sowohl eine signifikant kleinere Kérper-
grofe als auch ein signifikant geringeres Korpergewicht als Tiere aus Gruppen,
die unter gunstigeren Wasserstandsbedingungen aufwuchsen. Larven, die wah-
rend der exponentiellen Wachstumsphase (NH32) und gegen Ende der Prame-
tamorphosephase (NH36) auf hohere Volumina umgestellt wurden, meta-
morphosierten signifikant gro3er als Larven, die ab diesen Entwicklungsstadien
(HN32, HN36) in geringerem Wasservolumen aufwuchsen (Abb.6.1). Auch
Quappen, die erst kurz vor Eintritt in den Metamorphoseklimax (G39) auf ver-
schlechterte bzw. verbesserte Bedingungen umgestellt wurden, reagierten auf
Veranderungen und verliel3en mit mittleren Metamorphosegréf3en das Wasser.
Parallel zur Metamorphosegréf3e verhielt sich das Metamorphosegewicht der
Tiere der einzelnen Gruppen, wenn auch die Unterschiede weniger deutlich und

nicht in allen Féllen signifikant waren (Abb.6.2).
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Unabhangig vom Umstellungszeitpunkt zeigten die Larven aller Gruppen, die
unter verschlechterten Wasservolumenbedingungen aufwuchsen, gegentber
der jeweiligen Parallelgruppe unter verbesserten Bedingungen eine leicht ver-
kirzte Entwicklung, die allerdings zu schwach ausgepragt war, um Signifikanz-
niveau zu erreichen (Abb.6.3).

Diese fast vollstandige Fixierung der Entwicklungsrate lasst sich weder mit dem
Wilbur/Collins-Modell (1973) noch mit dem dynamischen Allokationsmodell von
Leips und Travis (1994) in Einklang bringen und steht im Widerspruch zu den
Ergebnissen des letzten Kapitels (s. 5.3.1). Im Vergleich zu diesem Versuch
zeigten die Quappen allerdings eine insgesamt stark verkirzte Entwicklungs-
dauer um mehr als eine Woche (26.1 Tage vs. 34.4 Tage), die sich nur bedingt
durch die im Schnitt um 1°C héhere Aufzuchttemperatur erklaren lasst. Ein
schnelleres Durchlaufen einzelner Entwicklungsschritte durfte Allokationsver-
schiebungen (z.B. ein Drosseln der Entwicklungsgeschwindigkeit zugunsten
einer Wachstumssteigerung) erschweren. Daflir sprechen Newmans (1998) Er-
gebnisse: wahrend Scaphiopus couchii - Quappen bei niedrigen Aufzuchttem-
peraturen auf eingeschrankte Futterverfiigbarkeit mit Entwicklungsbeschleuni-
gung reagierten und friher und kleiner an Land gingen als Quappen, die ad lib.
gefluttert wurden, gab es zwischen den beiden Versuchsgruppen unter hohen
Temperaturbedingungen keine Unterschiede in der Larvaldauer oder Metamor-
phosegroRe. Moglicherweise fihrte die im Vergleich zum vorangegangenen
Versuch niedrigerere Ausgangsionenkonzentration (450uS gegenuber 650u S)
zu einer verringerten Stressbelastung und dadurch zu einer insgesamt be-
schleunigten Entwicklung (s. Kap.7, Abb.7.13). Alternativ ware es mdglich, dass
die Kaulquappen eine grundsatzlich andere Entwicklungsstrategie verfolgten als
im vorangegangenen Versuch: da Laich portionsweise in Pflitzen verteilt wird (s.
Kap.3), ist es nicht auszuschlie3en, dass, obwohl mehrere Gelegeportionen fur
den Versuchsansatz ins Labor geholt wurde, dennoch Uber die Auswahl von
Kaulquappen gleicher Grol3e und gleichen Stadiums zu Beginn des Versuchs
vermehrt Quappen eines Geleges angesetzt wurden, die genetisch bedingt eine
hohere Entwicklungsgeschwindigkeit zeigten. Newman (1988b) wies in einem

Kreuzungsexperiment nach, dass Scaphiopus couchii-Quappen, die genetisch
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bedingt eine hohe Entwicklungsgeschwindigkeit aufwiesen, einen Fitnessvorteil
in kurzlebigen Pfutzen hatten. Im Gegenzug metamorphosierten sie in langer
ausdauernden Pfiutzen signifikant kleiner als Kaulquappen, die eine geringere
inhérente Entwicklungsgeschwindigkeit, aber dafiir héhere phanotypische Plas-
tizitat zeigten.

Neben dem offensichtlichen Vorteil einer genetisch bedingten hohen Entwick-
lungsgeschwindigkeit fur Kaulguappen, die in Pfitzen mit hohem Austrock-
nungsrisiko aufwachsen (Leips et al. 2000), kann eine damit einhergehende
Fixierung der Entwicklungsrate ebenfalls vorteilhaft sein, wenn sich dadurch
zunehmend kritischere Habitatbedingungen nur auf das Wachstum, nicht aber

auf die Entwicklungsgeschwindigkeit auswirken (s.a. Kap.7.4 und Kap.4.3.5).
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7 Abiotische Gewasserfaktoren: Indikatoren fir Habitatverdnderungen

und Austrocknungsrisiko?

7.1 EINLEITUNG

Wenn Kaulquappen in der Lage sind, ihre Entwicklungsgeschwindigkeit bei zu-
nehmendem Austrocknungsrisiko des Laichgewassers auf Kosten des Wachs-
tums zu beschleunigen (Kap.5) oder zumindest beizubehalten (Kap.4+6), mus-
sen sie den Zustand sowie Verdnderungen ihres Larvalhabitats wahrnehmen
konnen. Da in den bisher beschriebenen Versuchen nur abiotische Faktoren
eine Rolle spielen konnten, kdnnten entweder physikalische und/oder chemi-
sche Faktoren als Indiz fur die herrschenden Gewasserbedingungen herange-
zogen werden. Kirschbaum (1979) z. B. konnte zeigen, dass Veréanderungen
des Wasserstands und der Leitfahigkeit bei dem schwach elektrischen, tropi-
schen Fisch Eigenmannia virescens den Reproduktionszyklus steuerten: bei
sinkender Leitfahigkeit, steigendem Wasserpegel und kinstlicher Beregnung,
Zustande, die unter natiurlichen Verhaltnissen Regenzeit signalisieren, erfolgte
eine Reifung der Gonaden, wahrend unter umgekehrten Verhéltnissen, d.h. bei
steigender Leitfahigkeit und sinkendem Wasserstand, die Gonaden zurlckge-
bildet wurden. Jeder der erstgenannten Faktoren bildete einen "Zeitgeber", der
das Wachstum der Gonaden anregte, aber nur alle drei Faktoren zusammen
fuhrten dazu, dass die Gonaden vollstandig ausreiften, und die Tiere sich fort-
pflanzen konnten. Kirschbaum mutmalfite, dass die Fische Wasserstandsveran-
derungen Uber hydrostatische Druckveranderungen wahrnahmen. Juliano und
Stoffregen (1994), die den Einfluss abnehmender Wasservolumina bei konstan-
ter lonenkonzentration an der nordamerikanischen Stechmickenlarve Aedes
triseriatus untersuchten, die sich in Wasseransammlungen von Baumhohlen
entwickelt, fanden z.T. widersprichliche Effekte: abnehmende Wasservolumina

fuhrten zu einer reduzierten Metamorphosegrof3e bei den Weibchen, nicht aber
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den Mannchen. Gleichzeitig war die Entwicklung der Weibchen in einem von
zwei durchgefiihrten Experimenten beschleunigt, wahrend die Ma&nnchen nicht
auf das steigende Austrocknungsrisiko reagierten. Die Autoren vermuten, dass
von den Weibchen entweder hydrostatische Druckverdnderungen oder die Zeit
oder Energie, die benétigt wird, um vom Boden des Wasserlochs bis zur Was-
seroberflache zu schwimmen, gemessen und als Indiz fur das Austrocknungsri-
siko verwendet wird. Pandian und Marian (1985), die den Einfluss unterschiedli-
cher Wasserstandshohen auf die indische Froschart Rana tigrina, deren Larven
in temporaren Gewassern aufwachsen, untersuchten, fanden dagegen in einem
Bereich von 2.5 bis 55 cm Wassertiefe keinen Einfluss des Wasserstands auf
die Entwicklungsgeschwindigkeit oder die MetamorphosegroRe der Quappen.
Allerdings hielten die Autoren in ihren Untersuchungen den jeweiligen Wasser-
stand konstant. Denvers et al. (1998) umfangreiche Laboruntersuchungen an
Scaphiopus hammondii zeigten (s. Kap.6), dass die Kaulquappen sowohl auf
reduzierte als auch auf erhohte Wasservolumina adaptiv reagierten. Folgeexpe-
rimente ergaben, dass die Entwicklung der Quappen ebenfalls beschleunigt
war, wenn das Wasservolumen konstant blieb, aber der zur Verfligung stehen-
de Wasserpegel durch manipulierbare Beckenbdden kontinuierlich abnahm. Um
in Erfahrung zu bringen, ob bei abnehmendem Wasservolumen der abnehmen-
de Wasserstand oder steigende lonenkonzentrationen eine Rolle spielten, be-
nutzten die Autoren einen Versuchsansatz, in dem die Quappen in konstanten
Volumina gehalten wurden, ihnen aber durch ein vertikal verschiebbares Gitter
ein zunehmend verringertes Schwimmvolumen zur Verfigung stand. Auch hier
metamorphosierten die Versuchstiere signifikant schneller und kleiner als die
Kontrolltiere; allerdings waren die Auswirkungen deutlich geringer als in dem
vorhergehenden Versuch. Die Autoren kommen zu dem Schluss, dass die
Kaulguappen Wasserstandsveranderungen wahrnehmen und adaptiv darauf
reagieren koénnen, ohne dass lonenkonzentrationsveranderungen vorliegen
mussen. Ungeklart blieb, wie die Tiere den relativen Wasserstand malden.

Neben der abnehmenden Wassertiefe misst man im Freiland nach langer
andauernden regenfreien Perioden in temporaren Pflitzen deutlich zunehmende

lonenkonzentrationen, die je nach Untergrund und Bewuchs der Pfltze sowie
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Dichte und Besatz mit Kaulquappen sehr hohe Werte erreichen kénnen (s. An-
hang E; Williams 1987). Bisher ist der Einfluss unterschiedlicher lonenkon-
zentrationen auf das Wachstum und die Entwicklung von Anurenlarven nicht
untersucht worden. Juliano und Stoffregens (1994) diesbeziigliche Untersu-
chungen an Aedes triseriatus ergaben widersprichliche Ergebnisse: erhohte
lonenkonzentrationen fuhrten, anders als erwartet, zu einem signifikant h6heren
Metamorphosegewicht sowohl der Weibchen als auch der Mannchen. Gleich-
zeitig hatten die Mannchen eine signifikant verlangerte Larvalzeit, nicht aber die
Weibchen. In einem Wiederholungsversuch, bei dem mehr Tiere pro Behalter
Uberlebten und somit eine héhere Dichte herrschte, konnte kein Einfluss erh6h-
ter lonenkonzentrationen auf das Wachstum oder die Entwicklung der Larven
nachgewiesen werden. Gleichzeitig waren die Versuchstiere des Wiederho-
lungsansatzes im Gegensatz zum ersten Versuch unterschiedlicher Herkunft, so
dass neben reinen Dichteeffekten, die statistisch nicht signifikant waren, auch
der unterschiedliche genetische Hintergrund eine Rolle gespielt haben kann.
Das erhohte statt wie erwartet niedrigere Metamorphosegewicht der Tiere im
ersten Versuch fuhrten die Autoren auf mdoglicherweise erhdhtes bakterielles
Wachstum dank hoherer lonenkonzentrationen zurlick, das wiederum als ver-
besserte Nahrungsgrundlage fir A. triseriatus diente.

Unter den lonen, die sich bei abnehmendem Wasserspiegel anreichern, kénnte
Ammoniak als Hauptexkretionsprodukt der meisten wasserlebenden Organis-
men eine wesentliche Rolle spielen. Ammoniak hat eine hohe Zelltoxizitat (Ho-
chachka und Somero 1980). Durch notwendige Detoxifizierungsprozesse, wie
sie fur die Regenbogenforelle nachgewiesen sind (Fromm und Gilette 1968),
konnten erhdhte Ammoniumkonzentrationen rein physiologisch einen negativen
Einfluss auf die Entwicklung und/oder das Wachstum eines Organismus haben
oder alternativ unterhalb toxischer Schadschwellen als Signal fur sich ver-
schlechternde Umweltbedingungen dienen. Carpenters (1982) Laboruntersu-
chungen an den Mickenlarven von Aedes triseriatus zeigten, dass erhohte
Ammoniumkonzentrationen (9.1 mg/l) sich negativ auf das Wachstum und die
Uberlebenswahrscheinlichkeit der Tiere auswirkten. Auch Kurihara (1983) nahm

an, dass das Wachstum in Bambusstimpfen lebender Mosquitolarven durch
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hohe Ammoniumkonzentrationen gehemmt wurde. Bei Amphibienlarven fanden
de Wijer et al. (1997) einen negativen Einfluss erhohter NH4NO3-Konzentra-

tionen auf das Uberleben und die Entwicklungsgeschwindigkeit von Rana tem-

poraria - Quappen, wahrend gleichzeitig das Metamorphosegewicht der Uberle-
benden Quappen signifikant erhoht war. Erhéhte Ca(NOg)2-Konzen-trationen

hatten dagegen keinen Einfluss auf die Lange der Larvalperiode, fuhrten aber
ebenfalls zu einem signifikant h6heren Metamorphosegewicht. Schmuck et al.
(1994) konnten dagegen bei einer tropischen (Hyperolius viridiflavus omma-
tostictus) und einer einheimischen Anurenart (Bufo bufo) zeigen, dass die
Quappen unter erhéhten Ammoniumkonzentrationen von der Ammoniak- zur
Harnstoffausscheidung tbergingen und somit aktiv dem weiteren Anstieg toxi-
scher Stoffwechselendprodukte in ihrer Umgebung entgegenwirkten. Eine wei-
tere tropische Riedfroschart (Hyperolius marmoratus taeniatus) tolerierte dage-

gen hohe Ammoniumkonzentrationen.

7.2 MATERIAL UND METHODE

Die folgenden Versuche waren, abgesehen von dem jeweilig zu untersuchenden
Faktor, soweit wie moéglich (s. a. 6.2) analog zu den vorangegangenen Versu-
chen (s. 5.2.1, 6.2) aufgebaut. Abweichungen von den Rahmenbedingungen des

Ausgangsversuches sind jeweils unter den einzelnen Versuchen aufgefihrt.

7.2.1 Wasserstandsversuch

In diesem Versuch wurde der Wasserstand, nicht aber das Wasservolumen (750

ml) verandert.
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HH  konstant hoher Wasserstand, entsprechend der HH-Gruppe im Ausgangs-
versuch (h=4,4 cm)

NN  konstant niedriger Wasserstand (h=2,2 cm)

HN  der Wasserstand wurde in der zweiten Entwicklungshalfte verringert

NH der Wasserstand wurde in der zweiten Entwicklungshalfte erhéht

Die Tiere unter niedrigen Wasserstandsbedingungen (N) wuchsen in Polystyrol-
gefalRen mit den MalRen 19x19 cm auf, die in der Mitte mit einem verzinkten
Drahtgitter unterteilt waren. Somit stand den Kaulquappen die gleiche Schwimm-
grundflache wie in den H-Gruppen (19x9.5 cm) zur Verfiigung, denn die Grol3e
der Grundflache kann einen Einfluss auf das Wachstum und die Entwicklung ha-
ben (Adolph 1931, John und Fusaro 1981). In jeweils zwei zusatzlichen Gefalden
mit 19x19 cm Grundflache (siehe N-Gruppe) bzw. 19x9.5 cm (siehe H-Gruppe)
wurde die Wassertemperatur mit einem Datenlogger fortlaufend registriert, und
an den Messtagen die Verdunstungsrate bestimmt. Des Weiteren wurden bei
jeweils zwei Tieren jeder Versuchsgruppe wahrend des Wasserwechsels der

Ammoniumgehalt des Haltungswasser und der O2-Gehalt bestimmt. Die Raum-

temperatur betrug wahrend des Versuchs 25.1+1.3 °C.

7.2.2 lonenkonzentrationsversuche

In einer Versuchsserie wurde der Einfluss veranderter lonenkonzentrationen un-
tersucht. Wasserstands- und Volumendnderungen wurden weitestgehend ver-
mieden, wahrend durch unterschiedlich hdufige Wasserwechsel in den einzelnen

Gruppen eine unterschiedlich starke lonenakkumulation erfolgte.

Die folgende Tabelle gibt einen Uberblick tber die Unterschiede in den Ver-

suchsbedingungen der einzelnen lonenkonzentrationsversuche:
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1993 1994 1995
Wasserwechsel nach 2d / 6d 2d [/ 4d 2d / 6d
Leitfahigkeit/
Ausgangswert (L S) 650 150 150
Futter TetraTabimin rein pflanzl. Tab. TetraTabimin/
pflanzl. Tabl.: 1:9
Licht L:D=14:10 L:D=14:10 L:D=14:10
Verdunstungsrate ohne Deckel mit Deckel mit Deckel
zwischen zwei Was- 13-19%/ 46-48% 0-1% / 4-6% 0-1% / 8-10%
serwechseln

Tab.7.1: Unterschiede in den Versuchsbedingungen der einzelnen Versuche
1993-1995.

Die Tiere wurden in allen Versuchen einzeln in 250 ml Wasser gehalten, das ent-
spricht den N-Gruppen mit unginstigen Bedingungen im Ausgangsversuch
(Kap.5). In den beiden spateren Versuchen wurden die GefalRe mit Deckeln ab-
gedeckt, um die Verdunstungsrate zu minimieren. Die Deckel waren mit Léchern
versehen, um einen ungehinderten Gasaustausch zu gewahrleisten. Mit der un-
terschiedlichen Ausgangsleitfahigkeit nach einem Wasserwechsel in den Versu-
chen 93 und "94/°95 sollte der absolute Einfluss der lonenkonzentration naher
untersucht werden, wobei 150u S eher Freilandwerten nach einem Regen, 650u S
dagegen Werten nach einer langeren Trockenperiode entsprachen (s. Anhang E,
Kap.8). Wahrend 1993 und 1995 der seltenere Wasserwechsel erst nach 6 Ta-
gen erfolgte, wurde 1994 analog zum Ausgangsversuch bereits nach vier Tagen
das Wasser gewechselt. Um eine gleichméRige Behandlung der Tiere aller Ver-

suchsgruppen zu gewahrleisten, wurden auch die Tiere der Gruppen, in denen




das Wasser seltener gewechselt wurde, alle zwei Tage vorsichtig aus dem Was-
ser gekeschert.

1993 wurden vor jedem Wasserwechsel die Leitfahigkeit (Fa. WTW, LF 196), die
Ammoniumkonzentration und der Sauerstoffgehalt (Fa. WTW, OXI 96) im Hal-
tungswasser von je zwei Quappen pro Gruppe bestimmt, wahrend 1994 und
1995 zusatzlich noch der pH-Wert sowie der Nitrit-, Nitrat- und Phosphatgehalt
gemessen wurden. Die kalorimetrische Analyse der einzelnen lonen wurde mit
einem Photometer MPM 3000 der Fa. WTW durchgefuhrt. Die Wasseranalyse
wurde 1994 bei jeweils drei Tieren pro Gruppe durchgefihrt, wahrend 1995 das
Haltungswasser aller Tiere einer Gruppe gepoolt wurde. Eine Sauerstoffbestim-
mung wurde 1995 nicht mehr durchgefiihrt, da sich in den vorangegangenen
Versuchen keine oder nur geringfigige Unterschiede im insgesamt hohen Sau-

erstoffgehalt zwischen den Gruppen ergeben hatten (s. Tab.7.4).

7.2.3. Ammoniumkonzentrationsversuch

Mit diesem Versuch sollte geklart werden, ob die Akkumulation von Exkretions-
produkten der Kaulquappen, also erhbhte Ammoniumkonzentrationen wie man
sie in austrocknenden Pflitzen erwarten sollte, als Indiz fur eine Verschlech-
terung der Gewassersituation herangezogen wird und zu einer beschleunigten

Entwicklung auf Kosten einer geringeren Metamorphosegréf3e fuhrt.

Die Quappen aller Gruppen wurden in 750 ml Wasser gehalten. Gruppen mit

zusatzlichem Ammonium (+Gruppen) wurde alle vier Tage 8.0 mg NH4%/l wah-

rend des Wasserwechsels in Form von pH-neutralem Ammoniumhydrogencar-

bonat NH4(HCO3) zugesetzt. Ahnliche Konzentrationen werden im Freiland in
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Pfitzen mit hohen Kaulguappendichten gemessen, die kurz vor der Austrock-
nung stehen (s. auch Anhang H). Durch Diffusion reduzierte sich der Ammoni-
umgehalt der +Gruppen innerhalb von vier Tagen von 8 mg/l z.T. auf 6 mg/l, lag

aber immer deutlich tber dem der Gruppen ohne Ammoniumzusatz.

-- kein zusatzliches Ammonium

++  konstante Zugabe von 8.0 mg NH4*/I
+- Zugabe von 8.0 mg NH4 ™%/l in der ersten Entwicklungshalfte

-+ Zugabe von 8.0 mg NH4 %/l in der zweiten Entwicklungshélfte

Die mittlere Raumtemperatur betrug 25.7+2.2 °C.

In zwei der Versuche war es notwendig, drei Tiere (Versuch 7.2.1) bzw. funf Tie-
re (Versuch 7.2.2/1993) voribergehend aufgrund einer leichten Verpilzung des
Schwanzsaumes mit einem Fungizid (FUNGIZONE® der Fa. GIBCO) in der Do-
sierung 0,25mg/ml zu behandeln. FUNGIZONE® wird in der Medizin bei Zellkultu-
ren in einer 10fach starkeren Dosierung eingesetzt und hat keine entwicklungs-
oder wachstumshemmende Wirkung, wie sich in einem Kontrollexperiment mit B.
variegata bestatigte (s. Anhang F). Im Gegenteil, bei Daueranwendung hatte es
einen positiven Einfluss auf das Gewicht, nicht aber auf die Kérperlange oder die
Entwicklung der Versuchstiere (Anhang F). Die Auswertung der Ergebnisse flhr-
te unter Berlcksichtigung oder Ausschluss der Fungizid-behandelten Tiere zu

denselben Ergebnissen.

STATISTISCHE AUSWERTUNG
Gruppenunterschiede in Wachstum und Entwicklung wurden nach der Halfte der

Entwicklung, soweit die Daten normalverteilt waren und homogene Varianzen
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besalRen, mit dem Student t-Test analysiert, ansonsten mit dem U-Test fur nicht-
parametrische Daten getestet. Analog wurden die Metamorphosedaten der Tiere
der einzelnen Gruppen einer parametrischen oder nicht-parametrischen (H-Test
von Kruskal-Wallis) Varianzanalyse unterzogen. Entsprechend wurden ermittelte
Gruppenunterschiede mit Scheffe’-Anschlusstests fur normalverteilte Daten oder
aber mit einem Tukey-ahnlichen Test fur nicht-parametrische Daten (Zar 1984)
weiteranalysiert. Physikalische und chemische Wasserparameter der einzelnen
Versuchsgruppen wurden mit dem Student t-Test verglichen. Bei Ammonium-
und anderen lonenkonzentrationsmessungen wurde der  Wilcoxon-
Paardifferenztest verwendet, da die lonenkonzentrationen mit zunehmender
Entwicklung und Grol3e der Kaulgquappen ansteigen und nicht unabhéngig von-

einander sind.

7.3 ERGEBNISSE

7.3.1 Wasserstandsversuch

Veranderungen in der Wasserstandshohe hatten keinen Einfluss auf die Entwick-
lungsgeschwindigkeit der Quappen: die Tiere der einzelnen Versuchsgruppen
zeigten insgesamt eine relativ schnelle Entwicklung von weniger als 30 Tagen
und unterschieden sich nicht in der Lange ihrer Entwicklungsdauer (H=1.86,
p=0.60, Abb.7.1). Tiere, die in der zweiten Entwicklungshéalfte mit einem héheren
Wasserstand aufwuchsen, hatten ein hoheres Metamorphosegewicht und eine
groBere Korperlange; allerdings waren diese Unterschiede statistisch nur fir den
Kdrperlangenunterschied (H=10.78, p=0.01) signifikant (Metamorphosegewicht:
H=4.86, p=0.18).
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Abb.7.1: Mittlere Entwicklungsdauer der Quappen der vier Versuchsgruppen bis
zur Metamorphose. H: 4,4 cm; N: 2,2 cm Wassertiefe.

(a)b* b

30 T

20 T
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Gruppe

Abb.7.2: Mittlere Kérperlange (+ SD) der B. variegata -Kaulquappen der vier Ver-
suchsgruppen wahrend des Metamorphoseklimaxstadiums. Der * gibt eine
deutliche Tendenz zur statistischen Signifikanz wieder.
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Tiere der NH-Gruppe mit erhdhtem Wasserstand verlieBen das Wasser signifi-
kant groRer als Tiere der NN-Gruppe mit konstant niedrigem Wasserstand
(Q=3.14, p=0.005) und trendmaRig groRRer als die Tiere der HN-Gruppe mit er-
niedrigtem Wasserstand (Q=2.51, p=0.07; Abb.7.2), wahrend sie sich in der Me-
tamorphosegrof3e nicht von den Tieren der HH-Gruppe mit konstant hohem

Wasserstand unterschieden (Q=1.48, p>0.05).

Betrachtet man die stadienspezifische Wachstumsrate (mm/Stadium) in der
zweiten Entwicklungshalfte bis zu dem Zeitpunkt, bevor die metamorphosebe-
dingte Kdrperlangenreduzierung einsetzt (G32-G40), so zeigt sich, dass sich die
Wachstumsraten der Quappen in den verschiedenen Versuchsgruppen signifi-
kant voneinander unterschieden (H=12.9, p<0.005, Abb.7.3): Anschlusstests er-
gaben, dass die Wachstumsrate der Tiere der HN-Gruppe (10.8+1.7 mm) mit
verringertem Wasserstand in der Tendenz unter der der HH-Gruppe mit konstant
hohem Wasserstand (12.5+1.1 mm; Q=2.54, p=0.07; Tukey-type Test, Zar 1984)
und signifikant unter der der NH-Gruppe (13.0+1.5 mm; Q=2.72, p<0.05) lag;
auch die Wachstumsrate der Tiere der NN-Gruppe (11.3+1.9 mm) war niedriger

als die der HH- oder NH-Gruppen, ohne sich jedoch signifikant zu unterscheiden.
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Abb.7.3: Stadienspezifische Wachstumsraten der Quappen in den vier Ver-
suchsgruppen bis zur Metamorphose.

Die Wassertemperatur (t=0.72, p=0.49) und der Ammoniumgehalt (z=0.94,
p=0.35) unterschieden sich nicht in den Gefallen mit unterschiedlich hohem
Wasserstand. Der O2-Gehalt war in allen Gruppen hoch und lag fast durchgan-
gig uber 80%, dennoch war er in den N-Gruppen mit niedrigem Wasserstand
(7.5+0.4 mg/l) signifikant hoher als in den H-Gruppen (7.0+0.5 mg/l; t=-2.45,
p=0.03). Auch die Verdunstungsraten lagen bei den N-Gruppen mit niedrigem
Wasserstand signifikant héher (19.4+3.5%) als bei den H-Gruppen (8.6+3.7%;
t=-4.26, p=0.005).
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7.3.2 lonenkonzentrationsversuche

Die Haufigkeit des Wasserwechsels und die damit verbundene Verédnderung

der lonenkonzentration hatte in den drei Versuchen einen unterschiedlichen

Einfluss auf die Metamorphosegroéf3e bzw. -gewicht sowie die Lange der Lar-

valdauer der Tiere der einzelnen Versuchsgruppen. Die Tiere 1993 zeigten

sowohl

signifikante Unterschiede

in der

MetamorphosegroRe (F=19.3,

p<0.0001) als auch im Metamorphosegewicht (F=14.9, p< 0.0001), wobei die

Tiere unter konstant gunstigen (OO) sowie verbesserten Bedingungen (SO)

signifikant gré3er (Abb.7.4) und schwerer an Land gingen (Abb.7.5).

40

N N w w
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Abb.7.4: Stadienabhangige Kdorperlangenentwicklung.
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Entwicklungsstadium (nach Gosner)

O=2-tagiger (,,oft"), S=6-tdgiger Wasserwechsel (,selten®).
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Abb.7.5: Mittleres Korpergewicht (x SD) der Tiere der vier Versuchsgruppen
wéahrend der Metamorphose. O=2-tagiger, S=6-tagiger Wasserwechsel.

1994 unterschieden sich die Tiere der einzelnen Versuchsgruppen im Meta-
morphosegewicht (n=28, F=4.82, p<0.01), nicht aber in der Metamorphose-
gro3e (F=1.78, p=0.18), wobei die Quappen insgesamt grof3er und schwerer
metamorphosierten als 1993 (Tab.7.2). Die Tiere unter verbesserten lonen-
konzentrationsbedingungen (SO) waren signifikant schwerer als die Tiere der

SS-Gruppe (p=0.03) und der OS-Gruppe (p=0.05).
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1993 1994 1995
Korperlange (mm)
OO0 356+1.3 OO0 38.3+1.7 OO0 412+11
SS 323+1.2 SS 37.2+13 SS 403+1.2
OS 319+11 OS 373x21 OS 398+26
SO 350+1.3 SO 39.3+23 SO 391+22
Korpergewicht (mq)
OO0 498+73 OO0 665+ 73 OO0 829+ 46
SS 369+30 SS 572+ 29 SS 801+ 59
OS 365+42 OS 589+108 OS 757 +119
SO 462 +46 SO 724+101 SO 737 +117
Entwicklungsdauer (d)
OO0 314+26 OO0 222+11 OO0 240+1.9
SS 339+ 24 SS 255+1.9 SS 26.3+1.6
OS 324+ 35 OS 248+17 OS 250+1.8
SO 316+24 SO 25.0+20 SO 254+1.7
Wasserwechsel
O/S: 2/6d 2/4 d 2/6 d
T(°C): 24.8%+0.9 28.1+0.8 21.3+1.2

Tab.7.2: Ubersicht tber die Metamorphosedaten (Mittelwert + Stan-
dardabweichung) der Tiere der einzelnen Gruppen fir die Versuche 1993-
1995. Des Weiteren sind die Wasserwechselhaufigkeit sowie die mittlere
Raumtemperatur (x SD) fur den jeweiligen Versuch angegeben.
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Aus dem Versuch 1995 gingen die gréf3ten und schwersten Tiere hervor.
Weder in der Metamorphosegrol3e (n=34, H=6.4, p>0.05) noch im Metamor-
phosegewicht (H=3.4, p>0.05) bestanden statistisch signifikante Unterschie-
de zwischen den einzelnen Gruppen, obwohl die Tiere unter anfangs gunsti-
geren lonenkonzentrationen (OO, OS) nach der ersten Entwicklungshalfte
signifikant grof3er (t=2.85, p<0.008) und schwerer (t=3.36, p<0.003) waren

als die Tiere unter erhdhten lonenkonzentrationen (SS, SO)(Abb.7.6,

Tabh.7.3).
40 - 1995
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Abb.7.6: Wachstumsverlauf der Kaulquappen in den vier Versuchsgruppen bis
zur Metamorphose. Die Pfeile geben die Umstellung der Versuchsbedingungen
in den beiden experimentellen Gruppen an.

Nur im Versuchsansatz 1994 ergaben sich signifikante Unterschiede in der Ent-

wicklungsdauer bis zur Metamorphose zwischen den Tieren der einzelnen Grup-
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pen (1993: F=1.52, p=0.22, 1994: F=5.25, p=0.006, 1995: H=2.8, p>0.05), die
sich bereits nach der ersten Halfte der Entwicklung manifestiert hatten (t=-3.9,
p=0.0007; Tab.7.3, Abb. 7.7): die Tiere der Gruppen OO und OS, die einer ge-
ringeren lonenakkumulation ausgesetzt waren, erreichten das mittlere Entwick-
lungsstadium G32 signifikant schneller (11.4+1.2 d) als die Quappen der beiden
Gruppen mit erhéhten lonenkonzentrationen (13.5+1.5 d). Jedoch metamorpho-
sierten nur die Tiere der OO-Gruppe signifikant schneller als die Tiere der ande-

ren Gruppen (Abb.7.7, Tab.7.3).
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Abb.7.7: Entwicklungsverlauf der Kaulguappen der vier Versuchsgruppen.

Die Tiere des Versuchsansatzes 1994 hatten, entsprechend der im Vergleich
am hochsten herrschenden Raumtemperatur, die kirzeste mittlere Entwick-
lungsdauer von nur dreieinhalb Wochen (Tab.7.2). Doch trotz niedrigster

Zimmertemperatur metamorphosierten auch die Quappen aus dem dritten
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Versuch 1995 wesentlich schneller als die Tiere 1993 und nur geringflgig
langsamer als die Quappen des zweiten Versuchs. Ein Einfluss des Futters
(Tab.7.1) auf die Entwicklungsgeschwindigkeit kann an dieser Stelle eben-
falls ausgeschlossen werden: wie ein Kontrollversuch ergab, entwickelten
sich Quappen, die mit proteinhaltigerem Futter geflttert wurden, schneller als
rein pflanzlich ernahrte Quappen (Anhang G), wahrend in dieser Versuchsse-
rie die Quappen, die mit tierproteinhaltigem TetraTabimin gefittert wurden

(1993), die langsamste Entwicklung zeigten.

1993 1994 1995

Entwicklungs-

stadium

G 32 LD n.s. ok n.s.
KL n.s. n.s. o
KG n.s. n.s. *

G 42 LD n.s. ** (00 < 0S,S0,S9) n.s.
KL ok n.s. n.s.
KG rxk * (aulRer OO) n.s.

Tab.7.3: Ubersicht Uiber statistisch signifikante Unterschiede in der Korperlange,
im Korpergewicht und der Entwicklungsdauer der Tiere der einzelnen Gruppen
nach der Halfte der Entwicklung (G32) und zum Metamorphosezeitpunkt in den
verschiedenen Versuchsanséatzen.

LD=Larvaldauer, KL=Kdrperlange, KG=Kdrpergewicht. * p<0.05, ** p<0.01, ***
p<0.001.

Die Verdunstungsraten waren im Versuchsansatz 1993, als die einzelnen Gefa-
Be nicht mit Deckeln abgedeckt waren, sehr hoch und betrugen in den S-

Gruppen entsprechend der Wasserwechselhaufigkeit das dreifache der O-
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Gruppen (Tab.7.4). In den Jahren 1994 und 1995, in denen die Haltungsgefalle

mit perforierten Deckeln versehen waren, spielte die Verdunstungsrate keine

Rolle mehr.

1993 1994 1995
Wasserwechsel 2d / 6d 2d / 4d 2d / 6 d
0,-Konzentration (mg 6.8+0.4/7.0+0.4 5.4+0.3/5.8+0.4 -
pH-Wert - 7.8+0.1/7.9+0.2 7.6+0.1/7.9+0.2
Verdunstung (%) 16+4 | 4544 2+1 | 5+2 1+0 / 4+0

Tab.7.4. Mittlere Sauerstoffkonzentrationen, pH-Werte und Verdunstungsraten
fur die Gruppen mit unterschiedlich haufigem Wasserwechsel in den Versuchs-
ansatzen von 1993-1995.

Der O2-Gehalt lag in den Versuchsansatzen 1993 und 1994 insgesamt relativ

hoch mit jeweils Gber 70%. 1993 war kein Unterschied in der O2-Konzentration

zwischen den einzelnen Versuchsgruppen zu beobachten (t=-1.02, p=0.33), wéh-
rend 1994 die Gruppen mit haufigerem Wasserwechsel einen signifikant niedri-
geren Sauerstoffgehalt aufwiesen (t=2.68, p=0.01; Tab.7.4), der auf ein geringes
Algenwachstum in den S-Gruppen hindeutet. Die pH-Werte unterschieden sich
1994 zwischen den Versuchsgruppen unterschiedlicher lonenkonzentration nicht
signifikant (t=0.80, p=0.43), wahrend 1995 die pH-Werte in den Gruppen mit
haufigerem Wasserwechsel signifikant niedriger lagen, aber auch hier waren die
Unterschiede absolut betrachtet nur geringfugig (t=-3.13, p=0.02; Tab.7.4). Die
lonenkonzentration war 1993 bereits im Versuchsansatz mit einem Ausgangs-
wert von 650 uS gegendber 1994 und 1995 mit jeweils 150 puS deutlich héher

und zeigte dartiber hinaus einen wesentlich starkeren Anstieg, sowohl in den
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Gruppen mit haufigem als auch mit seltenerem Wasserwechsel (Abb.7.8), der
wohl auf das unterschiedliche Futter zurlickzufuhren ist. Wahrend 1993 im Ver-
lauf der Larvalperiode kein zeitlicher Trend in der Zunahme der lonenkonzen-
tration zu beobachten war, nahm in den anderen beiden Jahren die lonenkon-
zentration in allen Gruppen mit zunehmendem Wachstum und fortschreitender
Entwicklung der Tiere zu (Abb.7.8). 1993 lagen die lonenkonzentrationen bei den
Tieren mit seltenerem Wasserwechsel durchgangig ungefahr doppelt so hoch
wie bei den Tieren mit haufigem Wasserwechsel (Wilcoxon Paardifferenztest:
z=2.02, p=0.04; Abb.7.8). 1994, als in den S-Gruppen bereits nach vier Tagen
der Wasserwechsel erfolgte, war kein signifikanter Unterschied in der lonenkon-
zentration zwischen den Gruppen zu finden (z=1.21, p>0.05). 1995 zeigten die
Gruppen mit seltenerem Wasserwechsel Uber die gesamte Entwicklungszeit eine
zunehmend hohere lonenkonzentration als die O-Gruppen (Abb.7.8; z=1.80,
p=0.06).

Betrachtet man einzelne lonen, inshesondere die Ammoniumkonzentration, die
als Wasserqualitatsindikator eine Rolle spielen kénnte, so ergibt sich fur die ver-
schiedenen Versuchsansatze folgendes Bild:

Die Ammoniumkonzentrationen im Versuchsansatz 1993 lagen weit unter den
1994 und 1995 gemessenen Konzentrationen und unterschieden sich nicht signi-
fikant zwischen den einzelnen Gruppen (Wilcoxon Paardifferenztest. z=0.4,
p=0.68; Abb.7.9). 1994 und 1995 fand offensichtlich trotz der zahlreichen Belf-
tungslécher in den Gefal3deckeln, die eine zu starke Verdunstung verhindern
sollten, nur ein ungentgender Gasaustausch statt; die Ammoniumkonzentratio-
nen nahmen in beiden Jahren mit dem Entwicklungsverlauf der Tiere deutlich zu
und lagen in den S-Gruppen mit seltenerem Wasserwechsel durchgangig tber
denen der O-Gruppen (1994: z=2.02, p=0.04; 1995: z=2.02, p=0.04; Abb.7.9).

Auch der Gesamtstickstoffgehalt im Wasser, berechnet aus den gemessenen
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Ammonium-, Nitrit- und Nitratwerten, lag in den S-Gruppen durchgéngig Uber

dem der O-Gruppen (1994: Wilcoxon Paardifferenztest: z=2.02, p=0.04, 1995:

z=1.8, p=0.06).
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Abb.7.8: Mittlere lonenkonzentrationszunahme in den Versuchsgruppen mit hau-

figerem und seltenerem Wasserwechsel im Verlauf der Larvalperiode der Ver-
suchsansatze 1993-1995.
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Abb.7.9: Mittlere Ammoniumkonzentrationen in den Versuchsgruppen mit haufi-
gerem und seltenerem Wasserwechsel im Verlauf der Larvalperiode der Ver-
suchsansatze 1993-1995.
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7.3.3 Ammoniumkonzentrationsversuch

Die Ammoniakbehandlung hatte einen deutlichen Einfluss auf das Wachstum
und die Entwicklung der Tiere, die sich jedoch in der ersten und zweiten Entwick-
lungshalfte unterschiedlich auswirkte. In der ersten Halfte der Entwicklung (G32)
hatte eine zusatzliche Ammoniakgabe in den +Gruppen keinen signifikant nega-
tiven Einfluss auf die Entwicklung (+: 12.5+1.0 d, -: 12.1+0.5 d; t=1.37, p=0.18),
aber auf das Wachstum der Quappen (Korperlange: 24.7+1.0 vs. 26.4+1.5 mm,
t=-3.62, p=0.001; Koérpergewicht: 252+30 vs. 315+50 mg, t=-3.90, p=0.0006).

50 T a

40

30 T

20 7

Entwicklungsdauer (d)

10 T

++ +- -+ -
Versuchsgruppen

Abb.7.10: Entwicklungsdauer bis zur Metamorphose in den verschiedenen Ver-
suchsgruppen. +: zusatzlich 8 mg NH4 1/, -: kein zusatzliches NHat.
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In der zweiten Entwicklungshélfte hatten erhohte Ammoniumkonzentrationen
einen starken Einfluss auf die Entwicklung der Tiere der einzelnen Gruppen
(F=7.89, p=0.0004): Quappen der konstant bzw. in der zweiten Entwicklungshalf-
te mit Ammoniak belasteten Gruppen zeigten eine signifikant verlangsamte Ent-
wicklungszeit gegenuber der --Gruppe, wéhrend die Tiere der Gruppe unter ver-
besserten Bedingungen eine mittlere Entwicklungszeit durchliefen (Abb.7.10).
Wahrend der Metamorphose unterschieden sich die Tiere der einzelnen Grup-
pen weder in der Korperlange (F=2.60, p=0.07, Abb.7.11) noch im Kérpergewicht
(F=1.36, p=0.27).
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Abb.7.11: Wachstumsverlauf der Tiere in den vier Versuchsgruppen bis zur Me-
tamorphose. Die Pfeile geben den Zeitpunkt der Umstellung der Bedingungen in
den beiden experimentellen Gruppen an.
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In den Gruppen mit zusatzlichem Ammoniak lagen die Ammoniumkonzentratio-
nen zwischen 6-8 mg/l, wahrend bei den Tieren der - Gruppen Maximalwerte von

1.6 mg/l gemessen wurden.

7.4  DISKUSSION

Bombina variegata - Quappen reagierten trotz konstanter ad lib. Fltterung so-
wohl auf abnehmende Wasserstande als auch auf steigende lonenkonzentrati-
onen (zumindest in zwei der drei durchgefuhrten lonenkonzentrationsversuche)
mit verminderten Wachstumsraten, die entsprechend zu kleineren Metamor-
phosegrofRen bzw. -gewichten fuhrten. Analog zeigten die Quappen dieser Ver-
suche bei erhéhten Wasserstanden bzw. unter verringerten lonenkonzentratio-
nen erh6hte Wachstumsraten und gingen signifikant grof3er und schwerer an
Land als Quappen unter konstant schlechteren Bedingungen, wie bei einer a-
daptiven Antwort auf entsprechende Umweltsignale zu erwarten ware.

Anders als erwartet, unterschieden sich die Quappen der einzelnen Versuchs-
gruppen in keinem der genannten Versuche (mit Ausnahme von 1994, aber
siehe unten) signifikant in der Lange ihrer Larvaldauer. Diese Ergebnisse deu-
ten daraufhin, dass die Entwicklung der Quappen in den vorliegenden Versu-
chen fixiert war, und kein adaptiver * trade-off’ zwischen Wachstum und Entwick-

lung stattgefunden hat.

In den Versuchen wurden die Quappen der Versuchsgruppen, die unter veran-
derten Bedingungen aufwuchsen, jeweils nach der Halfte ihrer Entwicklung (O
nach 50% der Larvaldauer) umgestellt. Hatten die Kaulguappen entsprechend
des dynamischen Allokationsmodells, das von einer Fixierung wéahrend der
zweiten Entwicklungshélfte ausgeht (Leips und Travis 1994, s. Kap.5.1), auf

veranderte Bedingungen reagiert, so waren zu dem Umstellungszeitpunkt signi-
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fikante Unterschiede in der Entwicklungszeit zu erwarten gewesen, die durch
die Fixierung der Entwicklungsgeschwindigkeit in der zweiten Entwicklungshalfte
bis zur Metamorphose beibehalten worden waren. Hinzukommen sollten signifi-
kante Unterschiede in der Metamorphosegrof3e und dem Metamorphosegewicht
der Tiere entsprechend der verbesserten bzw. verschlechteren Situation wah-

rend der zweiten Entwicklungshélfte.

1993 1994 1995

Entwicklungs-
stadium
G 32 LD *) O<S ¥ 0<S n.s.

KL n.s. *) *»* 0> S

KG n.s. n.s. * Q> S
G 42 LD n.s. ** 00<0S,S0,SS|n.s.

KL *** 00,S0 > SS,0S |n.s. n.s.

KG *»** 00,50 > SS,0S |*SO > SS,0S n.s.

Tab.7.5: Ubersicht lber statistisch signifikante Unterschiede in der Kérperlange,
im Korpergewicht und in der Entwicklungsdauer der Tiere der einzelnen Grup-
pen nach der Haélfte der Entwicklung (G32) und zum Metamorphosezeitpunkt
(G42) in den verschiedenen lonenkonzentrationsversuchen.

LD=Larvaldauer, KL=Korperlange, KG=Koérpergewicht.

(*) 0.05< p< 0.10, * p<0.05, ** p<0.01, *** p<0.001.

Unterschiedliche Wasserstandshohen nahmen weder in der ersten noch in der
zweiten Entwicklungshélfte Einfluss auf die Entwicklungsgeschwindigkeit
(Abb.7.1). Dagegen unterschieden sich die Quappen in zwei der drei lonenkon-
zentrationsversuche (1993 bzw. 1994) nach der Halfte ihrer Entwicklungszeit in
der Dauer ihrer Entwicklung, wahrend 1995 keine signifikanten Unterschiede in
der Entwicklungszeit zwischen den Versuchsgruppen festgestellt wurden

(Tab.7.5). Gleichzeitig bestanden in den ersten beiden Versuchen in Uberein-
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stimmung mit dem dynamischen Allokationsmodell keine signifikanten bzw. nur
geringe Wachstumsunterschiede zwischen den Untersuchungsgruppen. 1995
dagegen waren die Kaulquappen unter niedrigeren lonenkonzentrationsbedin-
gungen zum Umstellungszeitpunkt signifikant groRer und schwerer als unter
erh6hten Konzentrationen.

In der zweiten Entwicklungshélfte ergibt sich folgendes Bild (Tab.7.5):

Im ersten Versuch hatten erhfhte lonenkonzentrationen einen stark negativen
Einfluss auf das Wachstum der Kaulquappen, wie nach Leips und Travis (1994)
zu erwarten war. Dagegen nivellierten sich die tendenziell vorhandenen Unter-
schiede in der Entwicklungsdauer: zwar brauchten Quappen unter konstant er-
hohten Konzentrationen die langste, und Quappen unter konstant niedrigeren
Konzentrationen die kirzeste Zeit bis zur Metamorphose, wéahrend die Entwick-
lungszeiten der Versuchsgruppen unter veranderten Bedingungen dazwischen
lagen, (wie auch in den anderen beiden lonenkonzentrationsversuchen, s.
Tab.7.2), aber die Unterschiede in der Larvaldauer lie3en sich nicht statistisch
absichern.

Auch 1994 war ein negativer Einfluss erhdhter lonenkonzentrationen auf das
Wachstum der Tiere wahrend der zweiten Entwicklungshalfte zu verzeichnen:
Quappen der SS- und der OS- Gruppe metamorphosierten kleiner und leichter
als Quappen der anderen beiden Gruppen. Durch die deutlich héheren Stan-
dardabweichungen in den beiden experimentellen Gruppen OS und SO gegen-
Uber dem Vorjahr (s. Tab.7.2) waren die Unterschiede nur fur das Metamorpho-
segewicht statistisch absicherbar (Tab.7.5). Tiere unter konstant giinstigeren
Bedingungen erreichten nur ein mittleres Metamorphosegewicht, aber meta-
morphosierten signifikant schneller als die Kaulquappen der tbrigen Versuchs-
gruppen, die sich ansonsten nicht signifikant in ihrer Entwicklungszeit unter-
schieden. Am interessantesten ist der Wachstums- und Entwicklungsverlauf der
Tiere der OS-Gruppe (Abb.7.7): offensichtlich verlangsamte sich unter ver-
schlechterten Bedingungen sowohl das Wachstum als auch die Entwicklung der
Tiere wahrend der zweiten Entwicklungshélfte, anders als von Leips und Travis
(1994) postuliert.
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Dagegen hatten 1995 erhohte lonenkonzentrationen wéahrend der zweiten Ent-
wicklungshalfte keinen negativen Einfluss auf das Wachstum der Quappen, im
Gegenteil: wahrend die Wachstumskurven der einzelnen Gruppen bis gegen
Ende der Prometamorphose unbeeintrachtigt parallel verliefen (Abb.7.6), stei-
gerten die Quappen der SS- und OS- Gruppe noch wéhrend des Metamorpho-
seklimax ihre Wachstumsraten gegentber den anderen Gruppen, so dass die
zur Entwicklungshélfte bestehenden Grof3en- und Gewichtsunterschiede aus-
geglichen werden konnten, und die Tiere der einzelnen Gruppen wahrend der

Metamorphose keine signifikanten Unterschiede aufwiesen.

1993 1994 1995

bis G32 LD (a) ja nein
KL ja ja nein

bis G42 LD nein nein nein
KL ja (ja) nein

Tab.7.6: Ubereinstimmung der Entwicklungs- und Wachstumsverlaufe der
Kaulquappen in den einzelnen lonenkonzentrationsversuchen wéhrend der ers-
ten und zweiten Entwicklungshalfte mit dem dynamischen Allokationsmodell von
Leips und Travis (1994).

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass zumindest in den ersten beiden lo-
nenkonzentrationsversuchen gewisse Ubereinstimmungen mit dem dynami-
schen Allokationsmodell (Leips und Travis 1994) bestanden, wéhrend das
Wachstum und die Entwicklung der Quappen 1995 in keinster Weise dem Mo-

dell entsprachen.

Auch die Ergebnisse des Ammoniumkonzentrationsversuches deuten weder
darauf hin, dass B. variegata- Quappen erhéhte lonenkonzentrationen als Sig-
nal fir sich verschlechternde Umweltbedingungen nutzen, noch stimmen sie mit
den Vorhersagen des dynamischen Allokationsmodells von Leips und Travis

(1994) Uberein. Im Gegenteil: erhéhte Ammoniumkonzentrationen, wie sie unter
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Austrocknungsbedingungen auftreten kénnen, wirkten sich nicht wahrend der
ersten Entwicklungshalfte auf die Entwicklung der Tiere aus, wie das Modell
fordert, sondern beeintrachtigten ganz mafl3geblich die Entwicklung wahrend der
zweiten Entwicklungshalfte: Quappen, die konstant erhéhten (++) bzw. wahrend
der zweiten Entwicklungshalfte (-+) erhéhten Ammoniumkonzentrationen aus-
gesetzt waren, hatten eine signifikant langere Entwicklungszeit als die Kontroll-
gruppe (--), wahrend die Tiere, die nur wahrend der ersten Entwicklungshalfte
unter hohen Konzentrationen aufwuchsen, eine mittlere Entwicklungszeit zeig-
ten. Hier ware eine fixierte Entwicklungsgeschwindigkeit zu erwarten gewesen.
Interessanterweise wiesen die Quappen der + Gruppen wahrend der ersten
Halfte der Entwicklung ein signifikant vermindertes Wachstum auf, das jedoch
durch die stark verlangerten Entwicklungszeiten der entsprechenden Gruppen
bis zur Metamorphose kompensiert wurde, so dass sich die Gruppen weder im
Metamorphosegewicht noch in der Metamorphosegréf3e unterschieden. Das
deutet darauf hin, dass Ammonium einen direkten negativen Einfluss auf die
jeweils vorherrschenden Prozesse hat, namlich auf das Wachstum in der
Wachstums- und auf die Entwicklung in der Umbauphase. Allerdings durften
hohe Ammoniumkonzentrationen im Freiland kaum eine Rolle spielen, da Am-
moniak stark diffundiert und nennenswerte Ammoniumkonzentrationen auch
unter hohen Dichtebedingungen erst unmittelbar vor dem Austrocknen der Pfiit-
ze auftreten, wie Freilandmessungen ergaben (Anhang H).

In den beiden lonenkonzentrationsversuchen 1994 und 1995 traten in der zwei-
ten Entwicklungshalfte allerdings auch stark erhéhte Ammoniumkonzentratio-
nen auf (Abb.7.9), die sich jedoch nicht auf die Entwicklungsgeschwindigkeit der
Quappen auswirkten. Der geringe Einfluss der erhdhten Ammoniumkonzentrati-
onen war eventuell darauf zurtickzufihren, dass sich hier nach jedem Wasser-
wechsel erst wieder erhbhte Konzentrationen aufbauten, wahrend in dem oben
besprochenen Versuch konstant erh6hte Konzentrationen auf die Kaulquappen
einwirkten.

Anders als bei Denver et al. (1998), wo Scaphiopus hammondii-Quappen auf
verringerte Wasserstande wéahrend der zweiten Entwicklungshélfte adaptiv rea-

gierten und ihre Entwicklung auf Kosten ihres Wachstums signifikant beschleu-
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nigten, waren Bombina variegata-Quappen offensichtlich nicht in der Lage, Ver-
anderungen in den physikalischen bzw. chemischen Parametern ihrer aquati-
schen Umgebung als Signal fiir eine Verschlechterung ihrer Gewéssersituation
zu nutzen. Stattdessen fuhrten entsprechende Veréanderungen trotz ad lib. Fit-
terung zu WachstumseinbufRen. Temperatureinflisse konnen diesbeziglich
ausgeschlossen werden (s. 7.3.1); auch Unterschiede im durchgangig hohen
Sauerstoffgehalt oder pH-Wert, soweit Uberhaupt vorhanden, waren so gering-
flgig, dass sie ebenfalls nicht als Ursache fur vermindertes Wachstum in Frage
kommen. Wahrscheinlicher ist, dass die erhéhten lonenkonzentrationen, even-
tuell auch in Verbindung mit der Akkumulation bakterieller Stoffwechselproduk-
te, zu einer héheren Stoffwechselrate der Kaulquappen fuhrten, die sich negativ
auf das Wachstum auswirkte. Alternativ ware denkbar, dass Quappen, die im
Versuch keine Versteckmdglichkeiten besal3en, in kritischen Wasservolumina
ihren geringen Aktivitatsgrad (s. Kap.9.4, Tab.9.1) noch weiter verringerten und
entsprechend weniger Nahrung aufnahmen.

Auch Spieler (1997, 1999) beobachtete in seinen Versuchen mit Bufo macula-
tus - Quappen, dass einzeln gehaltene Quappen unter ad lib. Fitterung in zwei
von drei Versuchen mit signifikant vermindertem Wachstum auf verschlechterte
Wasserstands- und lonenkonzentrationsbedingungen reagierten, wéahrend die
Entwicklung nicht beeintrachtigt war. Nur in dem Versuchsansatz, wo die gins-
tigsten Bedingungen herrschten (=héhere Ausgangsvolumina), beschleunigten
die Quappen ihre Entwicklung auf Kosten des Wachstums. Auch Bufo calamita
- Quappen reagierten in einem Freilandversuch je nach Konkurrenzsituation
unterschiedlich auf eine zunehmende Austrocknungsgefahr (Tejedo und Re-
gues 1994): unter geringen Dichteverhéltnissen beschleunigten sie ihre Ent-
wicklung in abnehmenden Wasservolumina, sogar ohne Einschrankung ihrer
Wachstumsrate. HOhere Dichteverhaltnisse dagegen fuhrten zu Stress: Kaul-
quappen in abnehmenden Wasservolumina metamorphosierten kleiner, aber
nicht schneller, sondern zeitgleich mit den Quappen, die unter konstanten Vo-
lumenbedingungen aufwuchsen. Ahnlich reagierten Scaphiopus multiplicatus -
Quappen auf unterschiedliche Futterrationen (Pfennig et al. 1991): einge-

schréankte Futterrationen fihrten unter Austrocknungsbedingungen zu einer
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verminderten Metamorphosegrof3e, ohne auf die Entwicklungsrate Einfluss zu
nehmen. Auch wenn die Fixierung der Entwicklungsgeschwindigkeit bei zuneh-
mendem Austrocknungsrisiko keine Beschleunigung mehr erlaubt, ist es fir ei-
ne pfitzenlebende Art von Vorteil, wenn sich negative Einflisse priméar auf das

Wachstum und nicht auf die Entwicklung auswirken.

Andererseits zeigt sich, dass bereits geringe Veranderungen in den Versuchs-
bedingungen zu grundsatzlich unterschiedlichen Reaktionen fuhrten. Es fragt
sich, inwieweit unterschiedliche Temperaturregime in den verschiedenen Ver-
suchen Einfluss auf die Entwicklung der Quappen genommen haben, wie rein
physiologisch zu erwarten ware (Smith-Gill und Berven 1979, Harkey und Sem-
litsch 1988), und ob es eine Interaktion zwischen Temperaturhéhe und lonen-
konzentration gab. So zeigte Newman (1998), dass Scaphiopus couchii - Quap-
pen bei niedrigen Aufzuchttemperaturen mit beschleunigter Entwicklung und
einer verringerten MetamorphosegrofRe auf Futtereinschrankungen reagierten,
wéahrend sie unter hohen Wassertemperaturen keine Unterschiede zur Kontroll-

gruppe aufwiesen.

Interessant sind in diesem Zusammenhang die Jahresvergleiche: berlcksichtigt
man alle Versuche, inklusive des Eigrofenversuchs (s. Kap.4), in denen Kaul-
quappen nur unter veranderten lonenkonzentrationen oder verdnderten Was-
serstandsbedingungen bzw. sowohl unter veranderten Wasserstandsbedingun-
gen als auch lonenkonzentrationen wie im Ausgangsversuch aufwuchsen, so
ergibt sich folgendes Bild (Abb.7.12):
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Abb.7.12: Unterschiedliche Temperaturabhangigkeit der Entwicklungsdauer der
Quappen in den einzelnen Versuchsjahren.

Betrachtet man zuerst die Versuche von 1994, so zeigt sich wie erwartet, dass
Quappen unter zunehmend hdheren Temperaturbedingungen eine immer Kir-
zere Entwicklungszeit hatten, unabhangig davon, ob es sich um allgemeine lo-
nenkonzentrations-/Wasserstandsversuche analog zum Ausgangsversuch (bei
22°C und 25.5°C) oder um einen reinen lonenkonzentrationsversuch (bei
28.1°C) handelte. Betrachtet man nun den Temperaturbereich zwischen 24°C
und 26°C, so wird deutlich, dass Kaulquappen der einzelnen Jahrgange sehr
unterschiedliche Entwicklungsgeschwindigkeiten hatten: Kaulquappen des Aus-
gangsversuchs * 90 bendtigten mit im Schnitt 34.4 Tagen die langste Zeit, die
Quappen aus dem Jahre * 93 mittlere Entwicklungszeiten, Quappen von * 94 da-
gegen die kurzeste Zeit bis zur Metamorphose mit 26.1 Tagen. Daraus ergibt
sich ein Maximalunterschied zwischen den Jahren von Uber 8 Tagen bzw. fast

einem Viertel der Gesamtentwicklungszeit der 1990 untersuchten Tiere. Quap-
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pen, die 1995 bei den insgesamt niedrigsten Temperaturen aufwuchsen, zeig-
ten die zweithdchste Entwicklungsgeschwindigkeit Gberhaupt und metamorpho-
sierten beinahe ebenso schnell wie Tiere aus dem * 94er Versuch, die im Schnitt
bei 28.1 °C gehalten wurden. Diese enormen Unterschiede lassen sich sicher-
lich nicht oder nur zu einem geringen Teil auf die etwas veranderten Versuchs-
bedingungen zwischen den Jahren zuriickfihren.

Zumindest scheint die Ausgangsionenkonzentration in den einzelnen Versu-
chen eine gewisse Rolle zu spielen (Abb.7.13): Quappen aus Versuchen mit
hohen Ausgangskonzentrationen, die eher Leitfahigkeitswerten vor Austrock-
nung bedrohter Pfutzen entsprachen (s. Anhang E), zeigten durchweg eine lan-
gere Entwicklungsdauer bei vergleichbaren Temperaturen als Quappen aus

Versuchen mit niedrigen Ausgangskonzentrationen.
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Abb.7.13: Unterschiedliche Temperaturabhangigkeit der Entwicklungsdauer der

Quappen in den einzelnen Versuchsjahren.
F=Fruhjahrsgelege, S=Sommergelege; H=hohe Ausgangskonzentration (65001S),
M=mittlere Ausgangskonzentration (45000S), N=niedrige Ausgangskonzentration (1500S)
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Mdoglicherweise war dies durch die relativ hohen Nitratkonzentrationen im Hal-
tungswasser bedingt (Anhang 1); es ist bekannt, dass hohe Nitratwerte bei Ver-
tebraten die Jodaufnahme beeintrachtigen (Wiesner und Ribbeck 2000), was
wiederum zu einer herabgesetzten Thyroxinbildung und damit verlangsamten
Entwicklung gefuhrt haben konnte. Aber auch dieser Faktor kann die
ungewdhnlich hohe Variabilitat in der Entwicklungsdauer der Quappen zwischen

den einzelnen Versuchen nicht befriedigend erklaren.

Vielmehr mussen externe Griinde eine wesentliche Rolle fir die hohe Variabili-
tat zwischen den einzelnen Jahren spielen. Méglich wére, dass eine endogene
Jahresrhythmik Einfluss auf die Entwicklungsgeschwindigkeit der Quappen
nimmt, wie von Crawshaw et al. (1992) flir Rana catesbeiana beschrieben: die
Entwicklungsgeschwindigkeit der Quappen nahm, trotz gleicher Temperatur und
gleicher kunstlicher Photoperiode, im Jahresverlauf zu. Dagegen spricht aller-
dings, dass die B. variegata - Quappen der einzelnen Versuche keine Unter-
gruppierung nach Fruhjahrs- und Sommergelegen erkennen lassen (Abb.7.13).

Wahrscheinlicher ist, dass eine unterschiedliche qualitative Ausstattung der Ei-
er, sei es, dass sie auf maternellen Effekten oder genetischen Unterschieden
beruht, eine Rolle spielt. Zwar wurden im Freiland jeweils mehrere Gelege zum
Ansatz der einzelnen Laborversuche enthommen, aber da nur frisch geschlupf-
te Quappen gleichen Entwicklungsstadiums und gleicher Kérperlange angesetzt
wurden, ware es mdoglich, dass Quappen einzelner Gelege Uberproportional
vertreten waren. Verschiedene Untersuchungen zeigen, dass Quappen unter-
schiedlicher Gelege sehr unterschiedlich auf identische Umwelt-bedingungen
reagieren kbnnen (Travis 1981, Newman 1988a, Buchholz und Hayes 2000). So
reichten die Reaktionen von Scaphiopus couchii - und Spea multiplicata -
Quappen verschiedener Gelege auf drei verschiedene Aufzuchttemperaturen
von signifikanten Unterschieden in Metamorphosegrof3e und -gewicht in der
erwarteten Richtung Uber unerwartete signifikante Unterschiede (i.e. groRRere
Metamorphosegrof3e trotz hoherer Temperatur) bis hin zu keinerlei signifikanten
Unterschieden in diesen Parametern (Buchholz und Hayes 2000), die nicht al-

lein auf etwas unterschiedliche Dichte- und Futterbedingungen zurlckzuftihren
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waren. Allerdings zeigten die Quappen aller Versuche eine signifikante Tempe-
raturabhangigkeit in ihrer Entwicklungsgeschwindigkeit.

Neben der auffallend hohen Variabilitdt in den Wachstums- und Entwicklungs-
verlaufen zwischen den einzelnen Ansatzen, die als Risikostreuung in der quali-
tativen Ausstattung der Nachkommen einzelner Gelege als Anpassung an die
unvorhersehbare Dauer des Larvalhabitats gedeutet werden kann, zeichnet sich
deutlich ab, dass Bombina variegata - Quappen innerhalb der jeweiligen Versu-
che eine wesentlich hohere Plastizitdt im Wachstum als in der Entwicklung auf-
weisen. In dem Grof3teil der Untersuchungen (s.a. Kap.4+6) reagierten die Kaul-
guappen zwar mit Wachstums-einbuf3en auf verschlechterte Bedingungen,
verlangsamten aber ihre Entwicklungsrate nicht - ein deutlicher Vorteil in aus-

trocknenden Pfutzen.
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8 Experimentelle Freilandversuche mit kiinstlichen Pfltzen unter-

schiedlicher Tiefe

8.1 EINLEITUNG

In verschiedenen experimentellen Freilanduntersuchungen zeigten Quappen
pfutzenlebender Arten bei zunehmender Austrockung des Laichgewassers
den erwarteten ,trade-off“ zwischen beschleunigter Entwicklung und vermin-
dertem Wachstum: Newman (1989) fand sowohl in nattrlichen als auch in
experimentellen Pfltzen, dass Scaphiopus couchii-Kaulquappen in schneller
austrocknenden Pfitzen signifikant friher und kleiner metamorphosierten als
in langerlebigen Pfitzen. Zum gleichen Ergebnis kamen Gascon und Travis
(1992) in ihrem Freilandexperiment mit Rana utricularia-Quappen. Auch Wil-
bur (1987) beobachtete eine signifikant schnellere Entwicklung in austrock-
nenden Pfutzen bei Scaphiopus holbrooki- und Bufo americanus-Quappen,
wobei nur die verkirzte Entwicklungszeit der Bufo-Quappen eine echte Be-
schleunigung in der Entwicklungsgeschwindigkeit darstellte, da ein Grol3teil
der Scaphiopus-Quappen durch die vorzeitige Austrocknung des Gewassers
nicht zur Metamorphose gelangen konnte, und die Verteilung der Metamor-
phosedaten entsprechend rechtsseitig abgeschnitten war. Jedoch war bei
keiner der beiden Arten ein Unterschied in der Metamorphosegrol3e der Tie-
re der unterschiedlichen Versuchsgruppen zu beobachten. Auch Rana tem-
poraria-Larven (Loman 1999) und Bufo calamita-Quappen zeigten unter ge-
ringen Dichtebedingungen in austrocknenden Pflitzen eine beschleunigte
Entwicklung, die ebenfalls keinen Einfluss auf die Metamorphosegrél3e hatte
(Tejedo und Reques 1994).

Alternativ ware vorstellbar, dass temporare Gewasserarten aufgrund des

unvorhersehbaren Risikos und der haufig sehr schnell erfolgenden Aus-
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trocknung ihre Entwicklungsgeschwindigkeit grundsétzlich maximieren und
selbst unter energetisch unginstigen Bedingungen (z.B. hohe Dichte) wei-
testgehend beibehalten, dafiir aber umso starkere Einbuf3en im Wachstum
hinnehmen (Leips et al. 2000). Semlitsch und Reyers (1992b) Ergebnisse
stehen damit im Einklang: sowohl Rana esculenta- als auch Rana lessonae-
Quappen zeigten im experimentellen Freilandversuch mit ausdauernden und
austrocknenden Pfitzen keine Unterschiede in der Entwicklungsdauer bis
zur Metamorphose, metamorphosierten aber signifikant kleiner unter Aus-
trocknungsbedingungen.

Andere Untersuchungen lassen sich mit keiner der oben genannten theoreti-
schen Uberlegungen in Ubereinstimmung bringen: so hatte z. B. die Dauer
des Gewassers in einem mehrfaktoriellen Freilandversuch mit Scaphiopus
multiplicatus-Quappen keinen direkten Einfluss auf die LaAnge der Larvalperi-
ode oder die Metamorphosegréf3e der Tiere, zeigte aber komplexe Interakti-
onen mit dem Grad der Nahrungsverfiigbarkeit zweier unterschiedlicher Nah-
rungstypen (Pfennig et al. 1991). Auch in Leips et al. (2000) Freilandexperi-
ment reagierte keine der beiden untersuchten Hyla - Arten (Hyla cinerea und

Hyla gratiosa) auf langsamer oder schneller abnehmende Wasserstande.

Die bisherigen Laboruntersuchungen haben gezeigt, dass B. variegata-
Quappen auf ein erhéhtes Austrocknungsrisiko mit vermindertem Wachstum
und daflr beschleunigter oder zumindest gleichbleibender Entwicklungsge-
schwindigkeit reagieren. Freilandexperimente mit kunstlichen Pflitzen defi-
nierter GréRe und unterschiedlicher Tiefe sollten klaren, welchen Einfluss
kritische Wasserstande unter komplexeren, seminaturlichen Bedingungen
auf das Wachstum und/oder die Entwicklung der Kaulquappen dieser Art

haben.
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8.2 MATERIAL UND METHODE

8.2.1 Freilandversuch 1993

Abb.8.1: Paarweise angelegte Folienpfutzen fur die Freilandversuche 1993
und 1994 auf dem Truppeniibungsplatz Hammelburg.

Auf dem Truppenubungsplatz in Hammelburg wurden paarweise je sieben
flache und sieben tiefe 1.50 x 1.50 m grof3e Folienpfutzen angelegt. Der Bo-
den der Pfutzen wurde mit einer dinnen Erdschicht bedeckt und in jeder E-
cke zur Stabilisierung mit einem Ziegelstein versehen, der den Kaulquappen
gleichzeitig Versteckmoglichkeiten bot. Die Pflitzen wurden mit Plastikzau-
nen umgeben und mit Vogelnetzen Uberspannt, damit weder laichbereite
Amphibien noch Rauber Zugang zu den Pfutzen hatten, und metamorpho-
sierende Jungtiere nicht abwandern konnten. Jede der Pfltzen war durch
eine Latte in der Mitte, Uber die die Folie gespannt wurde, in zwei gleich gro-

Re Halften unterteilt, die in keinem Wasserkontakt standen.
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Abb.8.2: Eine in zwei Halften unterteilte, flache Folienpfltze.

In diesem Versuchsaufbau sollten urspringlich Quappen zwei verschiedener
Unkenpopulationen eingesetzt werden, die unterschiedliche Laichhabitate
nutzen - ein permanentes Gewasser bzw. ephemere Pfltzen -, um mdgliche
Anpassungen in den Entwicklungsstrategien an die jeweiligen Laichhabitate
zu untersuchen. Doch war das urspriinglich permanente Laichgewasser in
Hammelburg durch starke Grundwasserspiegelabsenkungen in den letzten
Jahren, so auch 1993, mehrfach ausgetrocknet, so dass der Versuch nur mit

Quappen aus dem Kirchheimer Steinbruch durchgefihrt werden konnte.

Die Ausgangstiefe der flachen Pfltzen betrug 15cm, die der tiefen Pflitzen
30cm. In jede der Pfutzen wurden zu Beginn des Versuchs 20 frisch ge-
schlupfte Kaulquappen gleicher Grofze und gleichen Stadiums eingesetzt.
Das entsprach einer Ausgangsdichte von 0.004 bzw. 0.002 Quappen/l, eine
Dichtesituation, die im Vergleich zu anderen experimentellen Freilandstudien
mit Kaulquappen, in denen haufig unterschiedliche Konkurrenzsituationen im
Vordergrund des Interesses standen (Morin 1983, 1986, Rowe und Dunson

1995, Smith 1983: Ausgangsdichten von 0.1 - 6.0 Kaulquappen/l), bewusst
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sehr gering gewahlt war. Dadurch sollten dichteabhé&ngige Mechanismen, die
vor allem bei niedrigen Wasserstanden auftreten und einen negativen Ein-
fluss auf das Wachstum und die Entwicklung der Tiere haben kénnen (Bsp.
Morin 1986, Newton 1987), ausgeschlossen werden, so dass mdgliche Un-
terschiede in der Lange der Larvaldauer sowie der Gréf3e der metamorpho-
sierenden Tiere den Einfluss der unterschiedlich starken Fluktuationen der
Gewassertiefe bzw. des Wasservolumen der beiden Pflitzentypen wider-
spiegeln sollten. Aus den Gelegen fir den Versuchsansatz standen weitere
Kaulquappen mit dem gleichen Entwicklungsstadium, aber einer um 1mm
groRere AusgangsgrolRe zur Verfligung, so dass in jeweils zwei flache und
zwei tiefe Pfltzen zusatzlich 20 Kaulquappen in die zweite freie Halfte ein-
gesetzt werden konnten, und zu Versuchsbeginn insgesamt 9 Ansatze pro
Pfutzentyp bestanden. Da ein Laborversuch zeigte (s. Kap.4.3.5), dass deut-
lich groRere SchlupfgroRenunterschiede zwar einen gewissen Einfluss auf
die Entwicklungsdauer der Kaulguappen hatten, der aber von den Wasser-
standsbedingungen per se unabhangig war und keinerlei Einfluss auf die
MetamorphosegroRe nahm, wurden die Daten gemeinsam ausgewertet. Ei-
ne probeweise Auswertung, in der nur die Pflitzen mit Tieren gleicher Aus-
gangsgroRe berticksichtigt wurden, kam im Ubrigen zu gleichen Ergebnis-
sen. Der Versuch wurde trotz aller Vorsichtsmalinahmen unerwartet dahin-
gehend beeinflusst, dass aus dem im Fruhjahr Gberschwemmten, nahe ge-
legenen Talgrund, der vor allem der Erdkrote und Wasserinsekten als Laich-
gewasser dient, im Laufe des Versuchs Plattbauchlibellenlarven in die Pfit-
zen einwanderten und einen in den einzelnen Pfltzen sehr unterschiedlichen
Réauberdruck ausibten. In der Folge konnte eine der tiefen Pfltzen nicht in
der Auswertung bertcksichtigt werden, da hier nur zwei Kaulquappen tber-
lebten. Eine der flachen Pflitzen wurde wahrend des Versuchs undicht und

mul3te ebenfalls aus der Auswertung herausgenommen werden.
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Wahrend des Versuchs wurde kontinuierlich die Wassertemperatur auf dem
Grund der einzelnen Pfltzen mit der Zuckerinversionsmethode nach Pall-
mann (s. Mihlenberg 1993) bestimmt: in allen Pfitzen(-halften) waren wah-
rend der gesamten Versuchsdauer je zwei Glasréhrchen mit einer Saccharo-
selésung ausgebracht, die temperaturabhangig in Fructose und Glucose zer-
fallt. Der Fructoseanteil lasst sich polarimetrisch bestimmen und in eine mitt-
lere Temperatursumme umrechnen. Darlber hinaus wurde die Bodentempe-
ratur in jeweils drei der beiden Pfitzentypen kontinuierlich mit elektronischen
Datenloggern (Fa. Driesen & Kern) aufgezeichnet, die vor Ort Uber ein Com-
puterprogramm ausgelesen und neu gestartet werden konnten. Zusatzlich
wurden in wochentlichen Abstédnden der pH-Wert (Fa. WTW, pH 95), der
Sauerstoffgehalt (Fa. WTW, OXI 96), die Leitfahigkeit (Fa. neolab, DIST 3)

und die maximale Wassertiefe der einzelnen Pfltzen bestimmt.

8.2.2 Freilandversuch 1994

Der Versuchsaufbau entsprach im Wesentlichen dem des Vorjahres, nur
waren die Ausgangstiefen diesmal geringer gewahlt, um in den flachen Pfut-
zen in noch kritischere Wasserstandsbereiche zu kommen. Die flachen Pfiit-
zen wurden nur 10cm tief, die tiefen Pfltzen entsprechend 20cm tief mit
Wasser aufgeflllt. Kurz vor Beginn des Versuchs wurden samtliche Pflitzen
vollstandig entleert, um eventuelle Rauber zu entfernen (darunter Berg- und
Teichmolche und ihre Larven, Grollibellenlarven, Gelbrandkafer und -
larven). Es erfolgte keine weitere Einwanderung von GroR3libel-lenlarven, da
zu diesem Zeitpunkt der Talgrund langst ausgetrocknet war.

Je sieben flache und tiefe Pfutzen wurden mit je 20 frisch geschlipften Kaul-
quappen gleicher GrolRe und gleichen Entwicklungsstadiums bestickt. Da
die Pfutzen kurz vor Versuchsbeginn vollstandig entleert worden waren, und
deswegen mdglicherweise trotz der geringen Quappendichte zu Beginn des

Versuches Nahrungsengpasse herrschten, wurden die Kaulquappen zuséatz-
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lich zu den naturlich vorkommenden Algen einmal in der Woche mit je 3-7
Futtertabletten/Pfltze gefittert (rein pflanzliches Futter), in Abhéangigkeit von
der Anzahl und dem Alter der Kaulguappen. Nach der ersten und dritten
Woche nach Versuchsbeginn wurden aus jeder Pfiitze je zwei Wasserpro-
ben unterhalb der Wasseroberflache entnommen und der Chlorophyll-a-
Gehalt photometrisch bestimmt (nach Lorenzen 1967). Dieser stellt ein gutes
Malf3 fir die Phytoplanktonbiomasse (Brylinski und Mann 1973) und damit fur
die potenzielle Nahrungsverfiigbarkeit in den einzelnen Pfltzen dar. In der
flachen Pfitze F7 gelangten einige Kaulquappen nach starken Regenfallen
auf die gegenuberliegende Seite der geteilten Pfiitze, so dass die Tiere die-
ser Pfutze zeitweilig unter anderen Dichte- und Futterbedingungen als in den
Ubrigen Pfutzen aufwuchsen. Die Kaulquappen dieser Pflitze wurden bei der
Auswertung nicht bertcksichtigt. Physikalische Wasserparameter wurden

analog zum Vorjahr erhoben.

STATISTISCHE AUSWERTUNG

Unterschiede physikalischer Wasserparameter zwischen den beiden Pfiit-
zentypen wurden mit dem Wilcoxon Paardifferenztest analysiert. Da 1993 in
den einzelnen Pfutzen unterschiedlich hohe Mortalitaten auftraten, wurden
die Metamorphosedaten der Kaulquappen der einzelnen Pfltzen mit einer
Kovarianzanalyse untersucht, in der die Dichte als Kontrollvariable diente.
1994, als die Uberlebensraten in allen Pfutzen vergleichbar hoch waren,
wurden die Metamorphosedaten der Kaulquappen mit Hilfe hierarchischer
Varianzanalysen ausgewertet, um zu Uberprifen, wie hoch die Variabilitat
der einzelnen Metamorphoseparameter zwischen den beiden Pfltzentypen
im Vergleich zu der Variabilitdt innerhalb der beiden Pfutzentypen lag. Dar-
Uber hinaus wurde der Variabilitdtsgrad der Metamorphoseparameter zwi-
schen den beiden Pfutzentypen ermittelt, d.h. es wurden fur die Larvaldauer,

die Metamorphosegrof3e und das Metamorphosegewicht der Tiere jeder
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Pfutze relative Variationskoeffizienten berechnet und mit dem Mann-Whitney
U-Test verglichen. Zusammenhéange zwischen der Dichte und der Anzahl
Uberlebender Tiere in den einzelnen Pfitzen sowie der Dichte und der Me-
tamorphosegrof3e bzw. dem Metamorphosegewicht wurden mit Regressi-
onsanalysen untersucht. Ebenso wurden Zusammenhange zwischen der
Larvaldauer und Metamorphosegrof3e bzw. -gewicht innerhalb der einzelnen
Pfltzen regressionsanalytisch ausgewertet. Ein Vergleich der Metamorpho-
separameter zwischen den Untersuchungsjahren wurde mit Hilfe von Stu-
dent t-Tests durchgefiihrt. 1994 wurde dartber hinaus der Einfluss der po-
tenziellen Nahrungsverfugbarkeit, gemessen als Chlorophyll-a-Gehalt, auf
das Wachstum und die Entwicklung der Kaulquappen der einzelnen Pflitzen

mit einer Regressionsanalyse untersucht.

8.3 ERGEBNISSE

8.3.1 1993

8.3.1.1 Physikalische Gewéasserparameter

Die Leitfahigkeit in den flachen Pflitzen unterschied sich, obwohl bis auf den
5.8. durchgangig hoher als in den tiefen Pfitzen, nicht signifikant (n=5, Wil-
coxon-Paardifferenz-Test: z=1.75, p=0.08); sie nahm mit sinkendem Was-
serstand in beiden Pfltzentypen zu (Tab.8.1). Die mittlere Temperatur unter-
schied sich in den beiden Pfltzentypen nicht und betrug Gber den Versuchs-
zeitraum laut Loggermessergebnissen 19.9°C, laut Temperatur-
summenmessung (nach Pallmann) 19.2+0.5°C in den flachen und
18.7+0.6°C in den tiefen Pfutzen. Dagegen waren die minimalen und maxi-

malen Temperaturwerte in den flachen Pfiitzen mit einem durchschnittlichen
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Tag-Nachtunterschied von A=8.9+1.5°C deutlich héher als in den tiefen Pfit-

zen (A=5.8+1.0°C, Tab.8.1).

Datum [ Wassertiefe (cm) Leitfahigkeit (U S) min/max T (°C)
F T F T F T
30.6. 12.0+1.6 27.9+1.2 [170+36 |161+32 - -
5.7. 9.8+1.7 25.1+1.2 [181+42 |151+24 - -
13.7. 7.7+1.9 24.4+1.1 [193+58 163+25 12.6/28.9 15.0/26.2
20.7. 8.3+1.3 24.6+1.1 - - 14.0/27.9 15.2/26.1
29.7. 10.0+1.8 26.1+1.1 |106+37 86+15 13.1/27.4 15.2/24.9
5.8. 8.4+3.1 24.8+0.8 [123+23 130+10 13.4/29.4 15.5/26.5

Tab.8.1: Physikalische Gewésserparameter in den beiden Pfltzentypen

wahrend der Versuchsdauer 1993. F=flache Pfitzen, T=tiefe Pfiitzen.

Die O2-Werte waren 14 Tage nach Versuchsbeginn in beiden Pfiitzentypen

sehr hoch (Flach: 9.4+0.8 mg/l (=96% Sattigung), Tief: 9.4+£0.6 mg/l (=96%))
und lagen 30 Tage nach Versuchsbeginn dank des starken Algenwachs-
tums (und der Wasserpflanzen in den flachen Pfiitzen) tber der 100% Satti-
gungsmarke (Flach: 10.5+2.2 mg/l (=125%), Tief: 9.5£0.5 mg/l (=105%)).
Zwischen den einzelnen Pflitzen bestand vier Wochen nach Versuchsbeginn
kein signifikanter Zusammenhang zwischen der Anzahl der Uberlebenden
Quappen und dem prozentualen Sauerstoffgehalt (r=0.08, p=0.77, n=16).
Die pH-Werte lagen zu Beginn des Versuchs (Flach: 6.7+0.3, Tief: 6.6+0.1)
und 30 Tage spater (Flach: 6.6+0.1, Tief: 6.8+0.1) sehr ahnlich im leicht sau-

ren Bereich und unterschieden sich nicht zwischen den beiden Pfutzentypen.
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8.3.1.2 Metamorphosedaten

Die Kovarianzanalyse ergab, dass sich die Kaulquappen der beiden Pfitzen-
typen wahrend der Metamorphose weder in der Entwicklungsdauer
(FLD=2.23, p=0.16) noch in der KérpergrofRe (FkL=0.006, p=0.98) oder im
Korpergewicht (FKG=0.00, p=0.99) unterschieden (Tab.8.2), dass dagegen
aber die Dichte der Quappen sowohl einen Einfluss auf die Kérpergrol3e (Ef-
fekt der Kovariablen: Fk| =5.78, p=0.03) als auch auf das Gewicht (Kov.:
FKG=10.89, p=0.06) hatte, wahrend die Ladnge der Larvalperiode unbeein-
flusst blieb (Kov.: F.p=0.02, p=0.89).

F T n Pfltzen
Larvaldauer (d) 36.7+ 1.8 38.0+1.6 8x2
Korperlange (mm) 39.5+ 3.1 39.1+1.9 8x2
Kdrpergewicht (mg) 821 + 160 774 + 93 8x2

Tab.8.2: Mittlere Entwicklungsdauer, Metamorphosegréf3e und -gewicht der
Quappen beider Pfutzentypen. F=flache, T=tiefe Pflitzen.

Die beobachtete Dichteabhéngigkeit fuhrte zu einer hohen Variabilitdt der
mittleren MetamorphosegrofRen und -gewichte (Abb.8.3) zwischen den ein-
zelnen Pfitzen. Darlber hinaus herrschte ein signifikant negativer Zusam-
menhang zwischen der mittleren Entwicklungsdauer und der Metamorphose-
grof3e (Abb.8.4) bzw. trendméalig dem Metamorphosegewicht (n=16, r=-0.47,

p=0.06) der Tiere der einzelnen Pfltzen.
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Abb.8.3: Zusammenhang zwischen Kaulquappendichte und

Metamorphosegewicht der Tiere in den einzelnen Pflitzen.

45 "
r=-0.55, p=0.03, n=16
43 -

Koérperlange (mm)

35 T

33 T T T T T T
34 35 36 37 38 39 40 41

Larvaldauer (d)

Abb.8.4: Zusammenhang zwischen der Lange der Larvaldauer und der Me-
tamorphosegrofRe der Tiere in den einzelnen Pfltzen.
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Innerhalb aller flachen Pfiitzen, in denen mehr als 5 Kaulquappen Uberlebt
hatten, war durchgdngig ein negativer Zusammenhang zwischen Entwick-
lungsdauer und KorpergréRe bzw. -gewicht der metamorphosierenden Tiere
zu verzeichnen, der in drei Fallen Signifikanzniveau erreichte (Tab.8.3). In
den tiefen Pfiitzen gab es keinen einheitlichen Zusammenhang zwischen

Larvaldauer und MetamorphosegroRe der Tiere (Tab.8.3).

Pfutze LD x KL (mm) LD x KG (mg) n
F2 r=-0.48, p=0.07 r=-0.12, p=0.68 15
F4 r=-0.54, p=0.02 r=-0.38, p=0.11 18
F5 r=-0.29, p=0.32 r=-0.23, p=0.43 15
F6 r=-0.77, p=0.05 r=-0.93, p=0.002 7
F7/1 r=-0.79, p=0.03 r=-0.84, p=0.02 7
F7/ r=-0.24, p=0.45 r=-0.54, p=0.07 13
T/ r=-0.23, p=0.34 r=-0.40, p=0.09 19
T/ r=0.05, p=0.82 r=-0.34, p=0.14 20
T2 r=-0.44, p=0.32 r=-0.27, p=0.55 7
T4 r=0.71, p=0.02 r=0.82, p=0.004 10
T5 r=-0.37, p=0.29 r=-0.50, p=0.15 10
T6 r=-0.36, p=0.14 r=-0.56, p=0.02 18

Tab.8.3: Zusammenhang zwischen Larvaldauer und Metamorphosegrof3e
bzw. -gewicht der Kaulquappen in den einzelnen Pfutzen. F=flache, T=tiefe
Pfltzen.

Zwischen den Pfiltzentypen gab es keine statistisch signifikanten Unter-
schiede, was die Variabilitat der Tiere (berechnet als rel. Variationskoeffi-

zient) innerhalb der Pflitzen hinsichtlich der Lange der Larvaldauer, der Me-
tamorphosegroRe und des Metamorphosegewichts betraf (CV p: z=-0.42,

p=0.67, CVi_: z=-0.42, p=0.67, CVkg: z=-0.79, p=0.43).
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8.3.2 1994

8.3.2.1 Physikalische Gewéasserparameter

Zwei Wochen nach Versuchsbeginn, am 29.7.94, war der Wasserstand in
den flachen Pfiitzen so niedrig, dass ein vorzeitiges Austrocknen zu befirch-
ten war, bevor die ersten Tiere hatten metamorphosieren kdnnen (Tab.8.4).
Deshalb wurde der Wasserstand in allen flachen Pfitzen auf eine H6he von
8 cm aufgeflllt. Leider regnete es in der Folge wiederholt, so dass sich in
den flachen Pfitzen keine kritischen Wasserstandsveranderungen mehr er-
gaben, vielmehr eine standige Verbesserung der Lebensbedingungen statt-

fand.
Datum | Wassertiefe (cm) min/max T (°C) LF(uS) pH-Wert

F T F T F T F T
20.7. 9.8+0.4 20.0+0 - - |187+14 216+15 |9.2+0.2 [9.4+0.3
27.7. 7.1+1.0 16.4+1.0 16.5/32.2 17.4/31.7 [260+19 243416 [9.2+0.3 [9.2+0.3
29.7. 4.8+1.0 14.9+1.3 - |338+26 303+29 [9.3+0.2 [9.1+0.3
3.8. 8.0+0 16.4+1.4 18.4/32.7 19.6/32.1 [ 227+22 249+14 ([8.9+0.2 [8.8+0.2
10.8. 11.0+0.9 18.7+0.5 16.7/33.2 18.5/31.0 |213+27 207+12 [8.8+0.4 [9.0+0.5

Tab.8.4: Physikalische Gewésserparameter, gemessen in beiden Pfltzenty-
pen wahrend der Versuchsdauer 1994. F=flache, T=tiefe Pfltzen.

Die O2-Werte lagen zwei Wochen nach Versuchsbeginn im oder tber dem

Sattigungsbereich und stiegen bis zum Ende der Untersuchung noch weiter
an. Wahrend nach der zweiten Woche der Sauerstoffgehalt in den flachen
Pfltzen signifikant hoher war als in den tiefen Pfutzen (Flach: 8.1+0.6 mg/l
(=110% Sattigung), Tief: 7.2+0.7 mg/l (=95%); t-Test: t=2.4, p=0.03), erga-
ben sich nach vier Wochen keine statistischen Unterschiede mehr zwischen

den beiden Pflutzentypen (Flach: 10.5+1.4 mg/l (=122%), Tief: 11.3+1.8 mg/I
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(=134%); t=-0.9, p=0.39). Auch bei den pH-Werten gab es keine statisti-
schen Unterschiede zwischen den Pfutzentypen (Flach: 9.0+0.2, Tief:
9.0£0.3, Wilcoxon-Paardifferenztest: z=0.27, p=0.79, s. Tab.8.4), aber sie
lagen deutlich héher als im Vorjahr im basischen Bereich. Die Leitfahigkeits-
werte waren ebenfalls wesentlich héher als im Vorjahr und stiegen mit zu-
nehmender Austrocknung stark an bzw. nahmen nach Regenféllen deutlich
ab (Tab.8.4). Statistisch bestanden zwischen den Pflitzentypen keine Unter-
schiede in der Leitfahigkeit (Wilcoxon-Paardifferenz-Test: z=0.13, p=0.89).
Auch in den mittleren Temperaturwerten unterschieden sich die beiden Pflit-
zentypen kaum: nach den Loggermessungen lag die mittlere Temperatur in
den flachen Pfitzen bei 24.1°C, in den tiefen Pfitzen bei durchschnittlich
24.2°C. Die Temperatursummenmessung nach Pallmann ergab fir die fla-
chen Pfutzen eine Durchschnittstemperatursumme von 28.2+0.9 °C und fur
die tiefen Pfltzen 27.1+£0.4 °C. Die Temperaturen lagen damit wesentlich
hoher als im Vorjahr; dies gilt insbesondere fir die Nachttemperaturen (s.
Minimaltemperaturen, Tab. 8.1, 8.4). Auch diesmal lagen die Minimal- und
Maximaltemperaturen in den flachen Pfltzen jeweils unter bzw. Gber denen

der tiefen Pfltzen, aber nicht so ausgepréagt wie im Jahr zuvor (Tab.8.1, 8.4).

8.3.2.2 Metamorphosedaten

Die 1994 insgesamt deutlich héheren Temperaturwerte spiegelten sich auch
in der extrem kurzen Entwicklungszeit der Kaulgquappen bei gleichzeitig ge-
ringerer Metamorphosegrof3e wider (Tab.8.5). Die Tiere aus flachen und tie-
fen Pfltzen unterschieden sich statistisch weder in der Lange ihrer Entwick-
lungsdauer noch in ihrer mittleren MetamorphosegrofRe (Tab.8.5, 8.6), me-
tamorphosierten aber signifikant schneller (t=-9.64, p<0.0001) und kleiner

(t=-4.07, p<0.0004) bzw. leichter (t=-6.6, p<0.0001) als 1993.
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F T n Pfltzen

Larvaldauer (d) 25.4+2.3 27.6+5.0 NE=6
nt=7

Kdrperlange (mm) 35.5+0.8 36.3+2.6

Kdrpergewicht (mg) 504+48 522+118

Tab.8.5: Mittlere Entwicklungsdauer, Metamorphosegrof3e und -gewicht der
Quappen der beiden Pflitzentypen.

LD (d) KL (mm) KG (mg)

F-Wert p F-Wert p F-Wert p
Pfutzentyp 0.001 >0.05 0.28 >0.05 0.09 >0.05
Pfltzen eines 23.4 0.0001 16.5 0.0001 31.2 0.0001

Typs

Tab.8.6: Ergebnisse der hierarchischen Varianzanalysen, in denen Unter-
schiede der Tiere in der Larvaldauer, der Metamorphosegréf3e und dem
Metamorphosegewicht zwischen den beiden Pfiitzentypen sowie zwischen
den Pfiltzen eines Typs untersucht wurden.

Wie 1993 zeigten die Tiere der einzelnen Pfltzen eines Pfltzentyps eine
enorme Variabilitat hinsichtlich ihrer Larvaldauer und Metamorphosegrolie
bzw. -gewicht und unterschieden sich hochsignifikant in allen drei Parame-
tern (Tab.8.6, 8.7). Die Ursache der hohen Variabilitat ist unklar, aber sicher
nicht auf eine Dichteabhangigkeit zurtckzufiihren, da die Anzahl der Uberle-

benden Tiere in allen Pfitzen &hnlich hoch war (Tab.8.7, 8.8). Es wurden
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auch keine signifikanten Korrelationen zwischen Larvalperiode und Kérper-

lange bzw. Kérpergewicht der Tiere wahrend der Metamorphose beobachtet

(Tab.8.8).

Lange der Entwicklungsdauer (d) MetamorphosegrofRe (mm)
F1. 23.1+1.4d n=16 36.2+1.8 mm
F2: 28.2+25d n=18 35.4+2.0 mm
F3: 28.1+1.0d n=14 34.4+1.7 mm
F4: 245+1.4d n=17 34.6+2.3 mm
F5: 23.3+1.7d n=18 36.4+1.7 mm
F6: 24.3+1.4d n=18 36.1+2.2 mm
T1. 21.3+1.2d n=19 37.3+3.3 mm
T2: 27.9+4.4d n=16 33.2+1.5 mm
T3: 22.7+1.4d n=18 40.2+2.4 mm
T4: 27.2+4.0d n=18 36.3+1.9 mm
T5: 27.9+2.6d n=19 37.1+1.9 mm
T6: 30.1+3.9d n=18 32.8+1.9 mm
T7: 36.4+2.9d n=18 36.9+1.7 mm

Tab.8.7: Mittlere Metamorphosegrof3e, Entwicklungsdauer und Anzahl der
metamorphosierten Kaulguappen der einzelnen Pfltzen.
F=flache Pfutzen, T=tiefe Pfutzen.

r Y
LD x KL -0.32 0.29 n=13
LD x KG -0.50 0.08

Tab.8.8: Zusammenhang zwischen Larvaldauer und Metamorphosegrof3e
bzw. -gewicht der Kaulquappen in den einzelnen Pflutzen.
LD= Larvaldauer, KL=Ko6rperlange, KG=Koérpergewicht bei Metamorphose.
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Obwohl sowohl nach der ersten als auch nach der dritten Woche nach Ver-
suchsbeginn eine hohe Variabilitat im Chlorophyll-a-Gehalt und damit der
Phytoplanktonbiomasse im Wasser der einzelnen Pflitzen gemessen wurde
(Chlorophyll-a (1.woche): 1.24+0.77 mg/l, CV=17.9, Chlorophyll-a (3.woche):
3.65+1.67 mg/l, Cv=13.2), bestand kein Zusammenhang zwischen der po-
tenziellen Nahrungsverfugbarkeit in den einzelnen Pfltzen und der entspre-
chenden mittleren Larvaldauer bzw. der Metamorphosegréf3e und dem Me-

tamorphosegewicht der Tiere (Tab.8.9).

1.Woche 3.Woche
r p r p
Chlorophyll-ax LD 0.26 0.40 0.13 0.67 n=13
Chlorophyll-a x KL -0.03 0.92 0.04 0.90
Chlorophyll-a x KG 0.09 0.78 -0.04 0.90

Tab.8.9: Zusammenhang zwischen Chlorophyll-a-Gehalt im Wasser der ein-
zelnen Pfutzen und der mittleren Larvaldauer bzw. Metamorphosegrof3e und
-gewicht der Tiere dieser Pfltzen.

Auch innerhalb der einzelnen Pfiitzen ergab sich kein einheitlicher Zusam-
menhang zwischen der Lange der Larvalperiode und der Metamorphosegro-
3e bzw. dem Metamophosegewicht (Tab.8.10). Zwar war in der Uberwiegen-
den Anzahl von Pflitzen eine negative Korrelation zwischen den Parametern
zu verzeichnen, die aber nur in jeweils zwei Féllen Signifikanzniveau erreich-
te; in einer der Ubrigen Pfutzen wurde ein signifikant positiver Zusammen-
hang zwischen der Entwicklungsdauer und der Metamorphosegrof3e bzw.
dem Metamorphosegewicht, in einer weiteren Pfltze zwischen der Entwick-

lungsdauer und dem Metamorphosegewicht der Tiere beobachtet.
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Pfitze LD x KL (mm) LD x KG (mg) n
F1 r=-0.15, p=0.59 r=-0.37, p=0.16 16
F2 r=-0.33, p=0.17 r=-0.37, p=0.14 18
F3 r=-0.20, p=0.50 r=-0.54, p=0.05 14
F4 r=0.71, p=0.002 r=0.49, p=0.05 17
F5 r=-0.32, p=0.21 r=-0.51, p=0.03 18
F6 r=-0.01, p=0.97 r=0.20, p=0.43 18
Tl r=-0.20, p=0.40 r=-0.19, p=0.57 19
T2 r=-0.003, p=0.99 r=-0.27, p=0.31 16
T3 r=-0.31, p=0.20 r=-0.48, p=0.05 18
T4 r=-0.58, p=0.05 r=-0.29, p=0.25 18
T5 r=-0.46, p=0.05 r=-0.33, p=0.17 19
T6 r=-0.34, p=0.16 r=0.19, p=0.45 18
T7 r=0.06, p=0.80 r=0.48, p=0.04 18
Tab.8.10: Zusammenhang zwischen Larvaldauer (LD) und

MetamorphosegroRe (KL) bzw. -gewicht (KG) der Kaulguappen in den
einzelnen Pfitzen. F=flache, T=tiefe Pfutzen.

In der Variabilitéat der L&nge der Larvalperiode, der Metamorphosegréf3e und
des Metamorphosegewichts innerhalb der Pflitzen, bestimmt als relative
Variationskoeffizienten, unterschieden sich die Tiere der Dbeiden
Pfutzentypen nicht: U-Test: CV p: z=-1.21, p=0.23, CVk_: z=-0.41, p=0.68,
CVkg: z=-0.89, p=0.37.

Auch zwischen den Jahren war die Variabilitdt innerhalb der Pfitzen &hnlich
hoch, was die Metamorphosegrof3e und -gewicht der Tiere betraf (U-Test:
CVie: z=-0.21, p=0.83, CVke: z=-0.91, p=0.36), allerdings war die Variabilitat
in der Larvaldauer der Tiere 1994 deutlich gré3er (CV p: z=-3.2, p=0.001).
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8.4 DISKUSSION

Wie die Untersuchungen ergaben, waren flachere Pfiitzen in beiden Jahren
vor allem durch deutlich starkere Tag-Nachtschwankungen im circadianen
Verlauf der Bodenwassertemperatur charakterisiert; sie unterschieden sich
aber weder in ihren mittleren Tagestemperaturen von den tieferen Pfltzen
noch in einem der anderen gemessenen abiotischen Parameter wie Leitfa-
higkeit, pH-Wert oder Sauerstoffgehalt des Wassers (s. Tab.8.1, 8.4). Auch
andere Autoren beobachteten bei Freilanduntersuchungen in unterschiedlich
tiefen Kleingewassern, dass flachere Pflitzen durch eine héhere Varianz im
circadianen Temperaturverlauf gekennzeichnet sind (Newman 1989, Sem-
litsch und Reyer 1992b, Tejedo und Reques 1994, Loman 1999), sich die
mittleren Temperatursummen aber kaum von denen tieferer Pflitzen unter-
scheiden (Leips et al. 2000). Da allgemein sehr wenig Uber das Verhalten
physikalischer Parameter in Kleingewassern bekannt ist (Williams 1987,
Dunson und Travis 1991), liegen keine vergleichbaren Daten zu den anderen

abiotischen Parametern vor.

In beiden Untersuchungsjahren metamorphosierten die Quappen aus den
flachen Pflitzen im Schnitt etwas friher als aus den tiefen Pflitzen, allerdings
lieen sich die Befunde aufgrund der hohen Varianz zwischen den einzelnen
Pfltzen statistisch nicht absichern. In Metamorphosegrof3e und -gewicht der
Tiere bestanden keinerlei signifikanten Unterschiede zwischen den beiden
Pfutzentypen. Dies lasst sich wahrscheinlich darauf zurickfihren, dass in
beiden Jahren zwar voriibergehend relativ kritische Wasserstadnde in den
flachen Pfltzen erreicht wurden, aber wahrend der Prometamorphosephase
zunehmend gunstigere Bedingungen herrschten (s. Tab. 8.1, 8.4). Deshalb

bestand flur die Quappen in den flachen Pfltzen keine Notwendigkeit, eine
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beschleunigte Metamorphose einzuleiten, im Gegenteil, mdglicherweise war
dieser Entwicklungsabschnitt durch kompensatorisches Wachstum fir even-
tuell friher erfolgte Wachstumseinbul3en gekennzeichnet, wie Pearman
(1993) in seiner Freilanduntersuchung mit Bufo americanus-Quappen fand.
Die in beiden Jahren insgesamt etwas klrzere Entwicklungszeit der Tiere der
flachen Pfutzen kénnte ein Hinweis darauf sein, dass die Quappen der fla-
chen Pfutzen bei durchgéangig kritischeren Wasserstandsbedingungen gegen
Ende der Larvalperiode schneller das Wasser verlassen hatten als die Tiere
der tiefen Pfutzen mit konstanterem Wasservolumen, ahnlich wie Newman
(1989) es bei Scaphiopus couchii-, Gascon und Travis (1992) bei Rana utri-

cularia- und Loman (1999) bei Rana temporaria - Quappen beobachteten.

8.4.1 Unterschiede zwischen den beiden Untersuchungsjahren

Zwischen den beiden Untersuchungsjahren bestanden deutliche Unterschie-
de, die zeigen, welche Variabilitat in den Umweltbedingungen selbst in Pfiit-
zen definierter GréRe zwischen einzelnen Jahren herrschen kann: die Kaul-
quappen metamorphosierten 1994 sowohl signifikant schneller als auch sig-
nifikant kleiner als 1993 (s. Tab.8.2, 8.5), d.h. mit einer im Schnitt um 29%
verkirzten Entwicklungszeit und einer um 35% Kkleineren Korpergrol3e bzw.
einem um 9% geringeren Korpergewicht. Die schnellere Entwicklung und
damit verbundene geringere Metamorphosegrof3e ist sicher auf die 1994 we-
sentlich hoheren mittleren und vor allem auch n&chtlichen minimalen Was-
sertemperaturen zurtickzufihren, wie sich auch an den im Vergleich zu den
Logger-ermittelten Durchschnittswerten deutlich héheren mittleren Tempera-
tursummen ablesen lasst. Dagegen durfte die 1994 geringer gewahlte Aus-
gangstiefe der beiden Pfltzentypen keinen grof3en Einfluss gehabt haben,
da zwischen den Pflutzentypen, die ahnliche Differenzen in der Ausgangs-
wassertiefe aufwiesen wie die einzelnen Pfltzentypen zwischen den beiden

Untersuchungsjahren, in keinem der Jahre signifikante Unterschiede in den
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Metamorphoseparametern bestanden. Smith-Gill und Berven (1979) wiesen
experimentell fur Rana pipiens- und R. silvatica-Quappen nach, dass unter
konstanten Temperaturverhéltnissen die Differenzierungsrate mit steigender
Temperatur starker ansteigt als die Wachstumsrate, wohl auch dadurch be-
dingt, dass bei Ectothermen ein zunehmend hdherer Anteil der verfiigbaren
Energie in den Erhaltungsmetabolismus flie3t. Zu &ahnlichen Ergebnissen
kamen Berven (1982) fir Rana sylvatica- und Harkey und Semlitsch (1988)
fur Pseudacris ornata-Quappen. Interessanterweise zeigten die Quappen
1994 neben der insgesamt beschleunigten Entwicklung eine signifikant ho-
here Variabilitét in der Larvaldauer innerhalb der einzelnen Pfutzen, wahrend
die Variabilitat in der Metamorphosegréf3e und dem Metamorphosegewicht
gegeniuber 1993 vergleichbar war. Dies steht teilweise im Widerspruch zu
Laborergebnissen von Baker (1990), der bei Triturus vulgaris-Larven bei ab-
nehmenden Temperaturen einen Anstieg in der Variabilitat der Larvalperiode
der Tiere fand, wéahrend die Variabilitat in der Metamorphosegrof3e im Ein-
klang mit den eigenen Ergebnissen keine Temperaturabhangigkeit zeigte. Es
ist bekannt, dass Amphibienlarven unter zunehmend schlechteren Umwelt-
bedingungen im allgemeinen nicht nur herabgesetzte Wachstums- und Ent-
wicklungsraten zeigen, sondern dass haufig eine héhere Variabilitat in die-
sen Parametern mit einhergeht (Wilbur und Collins 1973). Dies ist besonders
gut fir erhdéhte Dichteverhéltnisse (Gromko et al. 1973, Wilbur und Collins
1973) oder eingeschrankte Nahrungsverfugbarkeit dokumentiert (z.B. Travis
1983), wobei auch Travis nur eine hdhere Variabilitdt in der Larvalperiode,
nicht aber der MetamorphosegroRe der Tiere fand. Uber den Einfluss abioti-
scher Faktoren existieren so gut wie keine Daten (Dunson und Travis 1991);
lediglich zwei Freilanduntersuchungen zeigen, dass zunehmend schlechtere
abiotische Bedingungen wie starker fluktuierende Temperaturen und Sauer-
stoffkonzentrationen (Travis und Trexler 1986) sowie eine zunehmende Ver-

sauerung des Gewassers (Warner et al. 1991) zu einer Verstarkung von
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Dichteeffekten fuhren. Wahrend die hoheren Temperaturen den Triturus-
Larven unter den gewdahlten Laborbedingungen eine optimalere Entwicklung
ermdglichten (Baker 1990), haben die insgesamt sehr hohen Freiland-
temperaturen, denen B. variegata-Quappen 1994 ausgesetzt waren, zwar
einerseits die Entwicklung stark beschleunigt, andererseits aber mit grol3er
Wahrscheinlichkeit auch stark erhdohten Stress bedeutet (s. Maximaltem-
peraturen, Tab.8.4; die Letaltemperatur liegt bei 36°C, eigene Freiland-
beobachtung), der sich individuell in einer héheren Variabilitdt der Entwick-

lungsgeschwindigkeit gedul3ert hat.

8.4.2 Unterschiede zwischen den einzelnen Pflitzen gleicher Ausgangstiefe

Auffallend war in beiden Untersuchungsjahren die enorm hohe Variabilitat
sowohl in der Larvalperiode als auch Metamorphosegréf3e und -gewicht der
Tiere zwischen den einzelnen Pfitzen eines Typs, die damit im krassen Ge-
gensatz zu den nicht signifikanten Unterschieden zwischen den Pflitzen un-
terschiedlicher Tiefe steht und trotz gleicher Ausgangslage auf unvorherseh-
bare, starke abiotische und biotische Unterschiede im Entwicklungsverlauf
der einzelnen Pfitzen schliel3en l&sst.

1993 war die Uberlebensrate der Kaulquappen stark durch R&auber beein-
flusst und zeigte eine hohe Variabilitat zwischen den einzelnen Pfiitzen, wah-
rend der Pfltzentyp selbst keine Rolle spielte. Zwischen den einzelnen Pfit-
zen bestand sowohl ein signifikant negativer Zusammenhang zwischen der
Anzahl Uberlebender Kaulquappen und Metamorphosegrof3e und -gewicht
(Abb.8.3) als auch zwischen der Lange der Larvaldauer und Metamorphose-
grol3e bzw. -gewicht (Abb.8.4). Beides lasst auf den ersten Blick auf ein limi-
tiertes Nahrungsangebot und Nahrungskonkurrenz zwischen den Kaulquap-

pen schlieRen. Unter diesen Umstadnden hétte man allerdings einerseits

deutlich niedrigere O2-Werte aufgrund starker eingeschrankten Algenwachs-
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tums in den Pfltzen mit hoher Quappenzahl und andererseits positive Korre-
lationen zwischen der Lange der Larvaldauer und der Metamorphosegrol3e
der Quappen in den einzelnen Pfitzen aufgrund nachlassender Konkurrenz
erwartet, wie ein Laborversuch unter hohen Dichtebedingungen auch belegt
(s. Anhang J). Beides ist jedoch nicht der Fall; im Gegenteil, innerhalb der
flachen Pfiitzen waren durchgangig, wenn auch nicht immer signifikante, ne-
gative Korrelationen zwischen der Entwicklungsdauer und Metamorphose-
groRe der Quappen zu verzeichnen, wahrend innerhalb der tiefen Pfltzen
kein einheitlicher Trend festzustellen war (Tab.8.3). Wahrscheinlicher ist,
dass unter der bewusst sehr gering gewéhlten Ausgangsdichte der Quappen
keine Nahrungskonkurrenz unter den Tieren herrschte (Ausnahme evt. T4),
sondern die genetische Ausstattung der einzelnen Tiere zum Tragen kam -
oder, um mit Morin zu sprechen: "when tads are not food-limited, patterns of
size and age at metamorphosis may simply reflect natural variation among
individuals in growth and differentiation, with rapidly developing individuals
leaving sooner and at larger body sizes" (zitiert aus Pfennig et al. 1991).
Auch andere Autoren fanden unter geringen Dichtebedingungen in natirli-
chen bzw. kinstlichen Kleingewassern negative Korrelationen zwischen der
Larvalperiode und der Metamorphosegrof3e der Tiere (Pfennig et al. 1991,
Tejedo und Reques 1994), wahrend unter hohen Dichten (Tejedo und Re-
ques 1994) oder eingeschrankter Nahrungsverfigbarkeit (Pfennig et al.
1991), also unter Konkurrenzbedingungen, ein positiver Zusammenhang
zwischen diesen Parametern bestand.

Da bekannt ist, dass die Kaulguappen der meisten Arten im Laufe der Ent-
wicklung aus dem Beutespektrum rauberischer Libellenlarven herauswach-
sen (Caldwell et al. 1980, Travis et al. 1985), erreichen schneller wachsende
Quappen friher den sicheren GroRRenbereich. Mdglicherweise sind daher
unter hohem Ra&uberdruck, wie er mit ziemlicher Sicherheit in den Pfiitzen

mit einer geringen Anzahl Uberlebender Quappen herrschte, die langsamer
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wachsenden Quappen quantitativ starker gefressen worden als in Pflitzen
mit niedrigerem R&auberdruck, woraus eine scheinbar dichteabhangige mittle-

re MetamorphosegrofRe der Tiere der einzelnen Pfltzen resultierte.

1994 liel3 sich kein Zusammenhang zwischen der Lange der Larvaldauer
und der Metamorphosegréf3e der Tiere der einzelnen Pflitzen erkennen
(Tab.8.8), noch ergaben sich eindeutige Zusammenhange zwischen diesen
Parametern innerhalb der einzelnen Pfitzen. D.h., dass die hohe Variabilitat
in der Entwicklung und dem Wachstum der Tiere der einzelnen Pfltzen
wohl, trotz standardisierter Grof3e und zeitgleicher Entstehung der aquati-
schen Habitate, auf einen individuell sehr unterschiedlichen biotischen und
abiotischen Entwicklungsverlauf der einzelnen Pfltzen zurtickzuflhren ist.
Dies wird exemplarisch durch die sehr unterschiedliche Primérproduktion
(gemessen als Chlorophyll-a-Gehalt in der Wasserséaule) in den einzelnen
Pfutzen belegt, die aber wiederum keinen direkten Einfluss auf das Wachs-
tum und die Entwicklung der Quappen hatte (Tab.8.9). Die Phytoplankton-
biomasse, die den Quappen neben der Periphytonmasse als Nahrungs-
grundlage dient (Viertel 1991), lag kurz nach Versuchsbeginn im oli-
gotrophen Bereich und erreichte innerhalb von zwei Wochen mesotrophe
Werte (Klee 1990; s.a. O2-Werte > 100%), so dass die Nahrungsverfigbar-
keit keine dominante Rolle gespielt haben dirfte. Da Kaulquappen das ge-
samte Artenspektrum des vorhandenen Phytoplanktonangebots unselektiv
nutzen (Wassersug 1975, Seale und Beckvar 1980), kdnnten hochstens gra-
vierende Unterschiede in der Aufschlielbarkeit und der Qualitat der in den
einzelnen Pfltzen dominant vertretenen Algenarten Einfluss auf das Wachs-

tum und die Entwicklung der Quappen genommen haben.

Insgesamt zeigen die Ergebnisse, wie stark selbst standardisierte Kleinge-

wasser biotischen und abiotischen Schwankungen nicht nur zwischen ein-
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zelnen Jahren, sondern auch innerhalb eines Jahres unterworfen sein kon-
nen. Diese hohe unvorhersehbare Stochastizitat in der Qualitdt und haufig
auch der Lebensdauer temporarer Gewasser erfordert ein ebenso hohes
Mafld an Plastizitat in der Entwicklung und im Wachstum der Kaulquappen,
um auf unterschiedlichste Umweltbedingungen und entsprechende Verande-
rungen derselben reagieren zu kdbnnen. Daneben kann eine selbst rein zufal-
lige Streuung verschiedener Entwicklungsstrategien langfristig zu einer bes-
seren Anpassung an stark fluktuierende Lebensraume fiihren als festgelegte
Einzelstrategien (Kaplan und Cooper 1984). Dies scheint eine wesentliche
Rolle zu spielen, wie die hohe Variabilitdt in der Larvaldauer und Metamor-
phosegroRe anfanglich gleich groRer Tiere innerhalb der einzelnen Pfitzen
belegt. Die Uberwiegend negativen Korrelationen zwischen Entwicklungs-
dauer und MetamorphosegrofRe der Tiere der einzelnen Pfiitzen zeigen in
diesem Fall wie in anderen Freilanduntersuchungen mit niedriger Kaulquap-
pendichte (Pfennig et. al 1991, Tejedo und Reques 1994), dass kaum Kon-
kurrenz fur diese hohe Variabilitdt verantwortlich gemacht werden kann,
sondern auch hier eine breite Risikostreuung auf der Ebene der qualitativen
Ausstattung der Tiere angenommen werden muss, ahnlich wie sie fir die
hohe Variabilitat in der Eigro3enverteilung von Einzelgelegen vermutet wird

(Crump 1984, Kaplan und Cooper 1984, s. Kap.4).
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9 Beeinflusst potenzieller R&uberdruck die Entwicklungs-
geschwindigkeit von Bombina variegata - Quappen?

9.1 EINLEITUNG

Viele aquatisch lebende Organismen sind in der Lage, die Anwesenheit
eines Raubers wahrzunehmen (Petranka et al. 1987a, Stauffer und Sem-
litsch 1993, Dodson et al. 1994) und adaptiv darauf zu reagieren. Dies
fuhrt entweder zur fakultativen Ausbildung eines morphologisch anderen
Phanotyps (Ubersicht bei Gotthard und Nylin 1995) oder zur Veranderung
bestimmter Verhaltensweisen (Ubersicht bei Sih 1987, Lima und Dill 1990,
Spieler (in press)). So bildet z. B. die Karausche Carassius carassius nur
in Anwesenheit einer rauberischen Fischart eine andere, breitere Kérper-
form aus, die die Fangigkeit des Raubers stark herabsetzt (Bronmark und
Pettersson 1994). Ahnlich konnten McCollum und van Buskirk (1996) fir
Hyla chrysoscelis -Quappen und van Buskirk und Schmidt (2000) fur Tritu-
rus helvetica - und T. alpestris - Larven zeigen, dass Libellenlarven einen
anderen Phéanotyp mit hoheren und muskuléseren bzw. langeren
Schwanzflossen induzieren, die in Rauber-Beute-Versuchen signifikant
hohere Uberlebenswahrscheinlichkeiten hatten. Veranderte Verhaltens-
weisen umfassen im Wesentlichen veranderte Tagesrhythmen (Tikannen
et al. 1994), Aggregationsverhalten (Hager und Helfmann 1991, Rédel
und Linsenmair 1997, Spieler 1997), raumliche Meidung des Raubers
(Holomuzki 1986, Morin 1986, Petranka et al. 1987a, Werner 1991, Lauri-
la et al. 1997) und starkere Verstecknutzung (Morin 1986, Semlitsch 1987,
Sih et al. 1992) sowie verringerte Aktivitatsraten (Stein und Magnusson
1976, Dill und Fraser 1984, Lawler 1989, Horat und Semlitsch 1994, Lauri-
la et al. 1997), die im Allgemeinen mit Kosten verbunden sind und zu ei-
nem "trade-off" zwischen Feindabwehr und Nahrungsaufnahme fihren
(Grant and Noakes 1987, Skelly und Werner 1990). D. h. die genannten
Verhaltensveranderungen filhren einerseits zu einer erhéhten Uberle-

benswahrscheinlichkeit der Tiere, sind aber andererseits mit EinbulRen in
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der Energieversorgung verbunden, die sich negativ auf wichtige Lebens-
laufvariablen wie die Entwicklungsdauer bzw. Metamorphose- oder A-
dultgroRe auswirken (Skelly und Werner 1990) und damit einen wesentli-
chen Einfluss auf die Gesamtfitness der Tiere haben kénnen (s. Kap.1).
Lebenslauftheoretische Uberlegungen gehen davon aus, dass die Meta-
morphosegrof3e von Tieren mit komplexen Lebenszyklen die im aquati-
schen und terrestrischen Habitat herrschenden Wachstumbedingungen
und Mortalitatsrisiken widerspiegelt, so, dass das Verhaltnis von Mortalitat
zu Wachstum in beiden Habitaten optimiert wird (Werner 1986, Ludwig
und Rowe 1990, Rowe und Ludwig 1991, Abrams und Rowe 1996). Wer-
ners Modell (1986) sagt vorher, dass Tiere unter erhdohtem Pradati-
onsdruck mit einer kleineren Kérpergréf3e das Wasser verlassen sollten,
macht aber keine Aussage uber die relative Entwicklungsdauer. D.h.
Kaulguappen sollten, soweit kein anderer Selektionsdruck entgegenwirkt,
in Anwesenheit eines R&ubers versuchen, ihn moglichst zu meiden
und/oder moglichst schnell das Laichgewasser zu verlassen. Beide Stra-
tegien sollten zu einer verringerten Metamorphosegrof3e fuhren. Die Er-
gebnisse mehrerer Laboruntersuchungen an Kaulquappen (Skelly und
Werner 1990, McCollum und van Buskirk 1996) und Insekten (Peckarsky
et al. 1993, Ball und Baker 1996, Hechtel und Juliano 1997) stehen im
Einklang mit diesem Modell. Es gibt jedoch experimentelle Freilandunter-
suchungen, in denen R&auberdruck keinen Einfluss auf die Metamorpho-
segroRe der Tiere hatte (Morin 1986, Fauth 1990) bzw. Tiere durch réu-
berbedingt nachlassende inter- oder intraspezifische Konkurrenz gréRer
an Land gingen (Wilbur 1987, van Buskirk 1988).

In diesem Kapitel sollte untersucht werden, inwieweit B. variegata-
Quappen ihr Verhalten an die Anwesenheit eines Raubers anpassen, und
welchen Einfluss eventuelle Verhaltensveranderungen auf die Entwick-

lungsgeschwindigkeit bzw. das Wachstum der Tiere haben.
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9.2 MATERIAL UND METHODE
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Abb.9.1: Aufsicht eines Aquariums, in dem 10 B. variegata-Kaulquappen
in Anwesenheit eines potenziellen Raubers (Aeshna spec.) aufwuchsen,

der durch ein Metallgitter abgetrennt war.

14 Aquarien mit einer Grundflache von 37x25cm und einem Wasservolu-
men von 15| wurden mit jeweils 10 Bombina variegata-Kaulquappen be-
stuckt. Samtliche Kaulquappen befanden sich zu Beginn des Versuches
im Entwicklungsstadium G23 und hatten eine Korperlange von 9 mm. Im
vorderen Teil der Aquarien war ein 7 cm breiter Streifen durch ein Metall-
gitter abgetrennt; hier wurde in der Halfte der Aquarien je eine Grollibel-
lenlarve (Aeshna spec.) als Rauber eingesetzt und jeden dritten Tag mit
vier B. variegata-Quappen, die aus einem zusatzlichen Sammelbecken
stammten, geflttert. Zeitgleich wurden auch in den abgetrennten Berei-
chen der Kontrollbecken, die keine Rauber enthielten, jeweils vier Quap-
pen eingesetzt. Rauber- und Kontrollbecken waren paarweise in einem
Laborraum aufgestellt, um mogliche Licht- oder Temperaturunterschiede
zu kompensieren. Der Versuch fand bei Tageslicht statt. Die mittlere Zim-
mertemperatur wahrend des Versuchs betrug 22.1+0.9 °C. Die Kaulquap-
pen wurden ad lib. mit rein pflanzlichen Futtertabletten gefuttert. Das Fut-
ter wurde in der Mitte der Aquarien zugegeben, um die rdumliche Vertei-
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lung der Kaulquappen nicht zu beeinflussen. Einmal pro Woche wurde
das Wasser in den Aquarien gewechselt, und die Korperlange und das
Entwicklungsstadium samtlicher Kaulquappen bestimmt. Wahrend der
Metamorphose wurden auRerdem das Kdrpergewicht und die Lange der
Entwicklungszeit bestimmt.

Um Verhaltensanderungen gegenuber dem R&auber festzustellen, wurden,
bevor die Kaulguappen zu dem Rauber gesetzt wurden und 10 min. nach-
dem der Rauber die erste Quappe gefressen hatte, folgende Daten in dem
Rauber- und dem jeweils entsprechenden Kontrollbecken erhoben:

- der Aktivitatsgrad, d.h. der prozentuale Anteil der sich bewegenden
Kaulquappen wurde pro Becken bestimmt. Dabei handelte es sich im We-
sentlichen um schwimmende, teilweise jedoch auch um fressende Quap-
pen. Um nicht selbst Einfluss auf den Versuch zu nehmen, wurde ein Si-
cherheitsabstand gewahrt und auf eine Trennung zwischen fressenden
und schwimmenden Kaulquappen, die aus der sicheren Entfernung nicht
eindeutig moéglich war, verzichtet.

- der Aufenthaltsort der Kaulquappen. Das Areal, in dem sich die Kaul-
guappen aufhalten konnten, wurde in eine vordere, dem Gitter mit dem
potenziellen Rauber zugewandte, und eine hintere, von dem Rauber wei-
ter entfernte Halfte unterteilt. Vor und nach der Fitterung des Raubers
wurde die Anzahl der Kaulguappen in der vorderen bzw. hinteren Halfte
der Aquarien bestimmt.

Fur die Auswertung wurde der prozentuale Anteil der Quappen, die aktiv
waren bzw. sich in der jeweiligen Beckenhélfte befanden, fir jedes Be-

cken Uber die Zeit gemittelt.

9.3 ERGEBNISSE

Wahrend der Metamorphose unterschieden sich die Tiere aus den R&u-
beransatzen weder in der Larvaldauer (mit Rauber: 30.6+£3.1 d, ohne Rau-
ber: 29.4+3.3 d, U-Test, z=-1.4, p=0.16), noch in der Korperlange (mR:
39.4+1.3mm, oR: 39.7+0.8mm, U-Test, z=-0.32, p=0.75) oder im Kdorper-
gewicht (mR: 70380 mg, oR: 729+80 mg, U-Test, z=-0.45, p=0.65) von
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von den Kontrolltieren. Allerdings zeigten die Tiere aus den Rauberansat-
zen eine erhohte Mortalitat (mR: n=7.7%1.5, oR: 9.4+0.5 Uberlebende, U-
Test, z=-2.3, p=0.02).

Aktivitét: die Quappen zeigten insgesamt eine sehr geringe Aktivitat, die
im Rauberansatz nach Futterung des Raubers noch weiter vermindert war
(vorher: 17.9+4.0% der Tiere, nachher: 12.1+2.9% der Tiere, p=0.02, Wi-
coxon Paardifferenztest; Abb.9.2). In den Kontrollbecken waren keine Ak-
tivitdtsunterschiede vor und nach dem Einsetzen der Kaulquappen zu be-
obachten (vorher: 18.4+3.9%, nachher: 20.0+6.7% der Tiere, p=0.61,
Wilcoxon Paardifferenztest; Abb.9.2).
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Abb.9.2: Prozentsatz aktiver Kaulquappen vor und nach der Futterung der
Réauber mit zuséatzlichen Quappen. In der Kontrolle wurden ebenfalls

Quappen in die separat abgetrennten Aquarienbereiche eingesetzt.

Aufenthalt: im Rauberansatz mieden die Tiere den vorderen, rdubernahen
Bereich starker, nachdem der Rauber geflttert worden war. (vorher:
50.0£12% der Tiere, nachher: 62.0£5.0% der Tiere im hinteren Bereich;
p=0.03, Wilcoxon Paardifferenztest; Abb.9.3), wahrend der Einsatz der
Kaulquappen in den abgetrennten Bereich der Kontrollbecken keinen Ein-

fluss auf den Aufenthaltsort hatte (vorher: 53.4+12.4% der Tiere, nachher:
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51.0£9.3% der Tiere im hinteren Bereich; p=0.35, Wilcoxon Paardifferenz-
test; Abb.9.3).
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Abb.9.3: Prozentsatz der Kaulquappen im Rauber- bzw. Kontrollansatz,
die sich vor und nach dem Einsetzen weiterer Quappen in die separat
durch ein Gitter abgetrennten Aquarienbereiche in der davon entfernteren

Aquarienhélfte aufhielten.

9.4 DISKUSSION

Viele aquatische Rauber sind visuelle Jager und zur erfolgreichen Jagd
auf Bewegungen der Beute angewiesen (Bsp. Odonaten: Oakley und Pal-
ka 1967, Pritchard 1965, Fische: Tikkanen et al. 1994, Salamander: Leff
und Bachmann 1988). Entsprechend ergaben Untersuchungen an Kaul-
guappen verschiedener Arten, die artspezifisch unterschiedlich hohe
Grundaktivitaten zeigen, dass die Uberlebenswahrscheinlichkeit unter
Réauberdruck wesentlich vom Aktivitdtsgrad der Kaulquappen abhangt
(Lawler 1989, Werner und McPeek 1994, Azevedo-Ramos et al. 1997).
Erwartungsgemald reagieren Kaulgquappen auf R&uber durch raumliche
Vermeidung (Morin 1986, Semlitsch 1987, Laurila et al. 1997), erhdhte
Verstecknutzung (Morin 1986, Semlitsch 1987) und/oder reduzierte Aktivi-
tat (Lawler 1989, Skelly und Werner 1990, Skelly 1992, Horat und Sem-
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litsch 1994, Anholt et al. 1996, Laurila et al. 1997). Haufig ist bereits die
Anwesenheit eines Raubers ausreichend, ohne dass es zum Beutever-
zehr kommen muss, um entsprechende Verhaltensreaktionen auszultsen
(Horat und Semlitsch 1994, Anholt et al. 1996, Laurila et al. 1997). Andere
Untersuchungen zeigen, dass Kaulguappen nicht nur fakultativ auf die
Prasenz eines Raubers reagieren, sondern ihren Aktivitatsgrad graduell
daran anpassen, wie hoch der herrschende Rauberdruck ist (Horat und
Semlitsch 1994, Anholt et al. 1996) bzw. ob ein Rauber mit arteigenen
oder artfremden Beutetieren geflttert wurde (Wilson und Lefcort 1993,
Laurila et al. 1998). Auch B. variegata - Quappen vermieden in den Rau-
beransatzen die raubernahe Halfte der Aquarien und schréankten ihre Akti-
vitat im Schnitt um 32% ein, allerdings nur voriibergehend nach Futterung
der Rauber mit arteigenen Quappen. Die Anwesenheit des Raubers allein
reichte nicht aus, um entsprechende Verhaltensreaktionen auszulésen.

In sehr kleinrdumigen Pfltzen, wie sie typischerweise von B. variegata-
Quappen genutzt werden, ist es insgesamt schwierig, potenziellen Rau-
bern aus dem Weg zu gehen. Daher sollten, soweit es die herrschenden
Nahrungsbedingungen erlauben, mdglichst geringe Aktivitatslevel den
besten Rauberschutz darstellen. B. variegata-Quappen zeigten im Ver-
gleich zu anderen, bisher untersuchten Arten einen grundsatzlich niedri-
gen Aktivitatsgrad, der unter 20% lag (Abb.9.2, Tab.9.1). Vergleichende
Untersuchungen zwischen Quappen temporarer und ausdauernder Ge-
wasser zeigen, dass zumindest Kaulquappen in gemalfigten Breiten, die
in haufig austrocknenden Gewassern aufwachsen, durchgangig eine nied-
rigere Grundaktivitat zeigen (Tab.9.1) und zudem ihre Aktivitat in Gegen-
wart eines R&aubers stéarker einschranken (Werner 1991, Semlitsch und
Reyer 1992a, Horat und Semlitsch 1994, Laurila et al. 1998) als Kaul-
quappen, die an permanente Gewasser gebunden sind. Diese besitzen
dagegen haufig Gewebetoxine, die sie zumindest fur viele Fischarten, sel-
tener jedoch fur Invertebraten ungenie3bar machen (Kruse und Francis
1977, Brodie et al. 1978).
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Untersuchte Art Gewassertyp Aktivitatsgrad Autor(en)

Bufo americanus T/IP 30% Skelly&Werner 1990
Bufo americanus T/P 18-38% Anholt et al. 1996
Pseudacris crucifer T 30-37% Skelly 1992

Rana catesbeiana P 18-36% Werner 1991

Rana clamitans T/P 17-28%

Rana catesbeiana P 47% Werner&McPeek 1994
Rana clamitans T/P 31%

Rana esculenta P 42% Semlitsch&Reyer 1992a
Rana lessonae T/P 31%

Bufo bufo P 37% Laurila et al. 1998
Rana temporaria T/P 16%

Bombina variegata T 18-20% Ball, s.o.

Tab.9.1: Grundaktivitat, gemessen bei Kaulquappen verschiedener Arten,
die ohne Rauberdruck unter ad lib. Fitterungsbedingungen aufwuchsen.

T = temporares, P = permanentes Larvalgewéasser.

Anders als in permanenten Gewassern spielen Rauber in temporaren
Pfiitzen allerdings eine eher untergeordnete Rolle fiir das Uberleben der
Kaulguappen (Crump 1981, Woodward 1983, Newman 1987; Ausnahme:
tropische Savannengebiete, Rodel 1998); weitaus hoher ist die Gefahr,
mit der Pfltze vorzeitig auszutrocknen (s. a. Anhang A). In Abwagung die-
ser beiden Risiken wére es fur Kaulquapppen kurzlebiger Pflitzen nachtei-
lig, ihre Aktivitdt soweit zu reduzieren, dass ihr Wachstum und vor allem
ihre Entwicklung negativ beeinflusst wirden, wie es fur einige Arten nach-
gewiesen ist (z.B. Skelly und Werner 1990), da dies ihr ohnehin hohes
Austrocknungsrisiko noch vergroRern wirde. Interessanterweise reagiert
die haufig in temporéaren Gewassern aufwachsende Art Rana temporaria
unter konstanten Wasservolumenbedingungen auf Rauberdruck mit einer

verlangerten Larvalperiode und gréf3eren Metamorphosegrof3e, wéahrend
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die Grasfroschquappen in abnehmendem Wasservolumen beschleunigt
metamorphosieren und keinerlei Reaktion auf Rauberdruck zeigen (Lauri-
la und Kujasalo 1999).

Bei B. variegata hatten die beobachtete, kurzfristige Meidung des Raubers
und die vortubergehenden Aktivitatseinschrankungen keinerlei Einfluss auf
die Metamorphosegrol3e oder die Entwicklungsdauer der Tiere. Es ist na-
heliegend, dass Bombina-Quappen nur auf akuten Rauberdruck reagie-
ren, d.h. wenn der Rauber hungrig ist und eine Quappe erbeutet hat (aus-
gehungerte Libellenlarven kénnen bis zu 10 mittelgroRe Kaulguappen
fressen, eigene Beobachtung, s.a. Laurila et al. 1998). Ahnlich mieden
Bufo americanus - Quappen mit arteigenen Quappen gefutterte Libellen-
larven, nicht aber ungefitterte Libellenlarven (Anholt et al. 1996). Nur vo-
ribergehend reduzierte Aktivitatsraten und R&ubervermeidung wurden
aber auch bei zwei Anurenarten beobachtet, deren Nahrungsbedarf stetig
anstieg (Laurila et al. 1998). Dies durfte aber in dem oben beschriebenen
Versuch mit B. variegata-Quappen keine Rolle gespielt haben, da die
Kaulgquappen aller Ansatze taglich ad lib. geftttert wurden.

Dennoch ergaben sich Kosten flur die Tiere, die in Anwesenheit eines
R&aubers aufwuchsen: mit 23% erlitten sie eine wesentlich héhere Mortali-
tatsrate als die Tiere der Kontrollgruppen (6%). 11 der 13 verstorbenen
Tiere zeigten z.T. bereits nach zwei Wochen einen Wachstums- und Ent-
wicklungsstillstand, der schlief3lich zum Tode fuhrte. In den Gruppen ohne
Réauber verstarben insgesamt nur drei Tiere, zwei davon in der kritischen
Umbauphase wahrend des Metamorphoseklimax.

Auch McCollum und van Buskirk (1996) beobachteten bei in temporaren
Gewassern aufwachsenden Hyla chrysoscelis-Quappen in Anwesenheit
einer eingesperrten Libellenlarve herabgesetzte Aktivitatsraten, die sich
nicht auf die Entwicklung oder das Wachstum der Quappen auswirkten,
aber zu einer erh6hten Mortalitat fuhrten. Hyla chrysoscelis-Quappen bil-
deten in Anwesenheit eines Raubers einen alternativen Phanotyp mit ei-
nem muskuléseren Schwanzsaum aus, der unter Rauberdruck eine héhe-
re Uberlebenswahrscheinlichkeit als der Normaltyp hatte. Die Autoren ge-
hen davon aus, dass die Induzierung des alternativen Morphs kosten-

trachtig ist und sich in der erh6hten Mortalitat niederschlug. Dies war mog-

147



licherweise auch bei B. variegata der Fall, da die Kaulquappen ebenfalls
in Anwesenheit rauberischer Libellenlarven muskulésere Schwanzsdume
ausbilden (van Buskirk, pers. Mittlg.). Alternativ kénnte erhdhter Stress in
den Réauberansatzen fur die hthere Mortalitédt verantwortlich gewesen
sein. Eingeschrankte Aufenthaltsbereiche und verringerte Aktivitatsraten
nach Futterung der Rauber fuhrten wahrscheinlich voribergehend zu ei-
ner erniedrigten Nahrungsaufnahme. Nach Abklingen der Reaktion auf
den Rauber nahm die Aktivitat und Futteraufnahme maoglicherweise kurz-
fristig stark zu, um den erfolgten Wachstums- und/oder Entwicklungsver-
lust zu kompensieren. Kompensatorisches Wachstum nach kurzfristigen
Nahrungsengpassen ist bei einer Vielzahl von endo- und ektothermen Tie-
ren nachgewiesen (Wilson und Osborne 1960, Weatherly und Gill 1981,
Russell und Wootton 1992, Wieser et al. 1992), ohne dass die Mechanis-
men im Einzelnen bekannt sind. Dagegen weil3 man, dass uberdurch-
schnittliche Wachstumsraten haufig mit Kosten wie erhdhten Fehlerraten
sowohl auf Protein- als auch der gesamten Entwicklungsebene, herabge-
setzter Immunabwehr sowie geringerer Stresstoleranz z.B. gegenuber
Nahrungsengpassen verbunden sind, die zu einer erh6hten Mortalitat flih-
ren konnen (Ubersicht s. Arendt 1997). Es wird vermutet, dass ein "trade-
off" zwischen verschiedenen Allokationsbereichen eingegangen wird, und
vorubergehende, nahrungsbedingte Beeintrdchtigungen in der Energie-
versorgung keinen Einfluss auf die Wachstums- und Entwicklungsge-
schwindigkeit haben, weil entsprechend weniger Energie fir die (Lipid-

)Speicherung oder Selbsterhaltung aufgewendet wird (Wieser 1991).
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10 Gesamtdiskussion

Die Gelbbauchunke Bombina variegata ist eine Amphibienart, die bevorzugt in
vegetationslosen, sonnenexponierten Pfltzen und Wagenspuren ablaicht.
Solch ephemere Gewasser sind durch ihre Witterungsabhangigkeit unvorher-
sehbar in ihrem Auftreten und ihrer Dauer und zeichnen sich durch stark fluktu-
ierende Umweltbedingungen wie z.B. Wasserstand und Temperatur aus, die
sich wiederum auf die Dichte, Nahrungskonkurrenz und den Rauberdruck aus-
wirken konnen. Das hohe Austrocknungsrisiko dieser Kleinstgewasser stellt
das grof3te Mortalitatsrisiko der Kaulquappen dar.

In Anpassung an diesen Lebensraum hat Bombina variegata eine fir temperate
Arten ungewohnlich lange Fortpflanzungsperiode, die von Mai bis August an-
dauert. Weibchen sollten bedingt durch das hohe Austrocknungsrisiko der
Kaulquappen in einzelnen Pflitzen eine zeitliche und raumliche Risikostreuung
bei der Ablage ihrer Gelege betreiben. Tatsachlich zeigen Bombina variegata -
Weibchen einen ovariellen Zyklus, der es ihnen erlaubt, opportunistisch mehre-
re Gelege pro Saison zu produzieren: anders als die meisten temperaten Anu-
renarten (Jgrgensen et al. 1979) haben Gelbbauchunken keine synchrone,
sondern eine kontinuierliche Eientwicklung, wie sie sonst fur tropische Arten
ublich ist. Selbst Weibchen, die gerade ovuliert bzw. abgelaicht hatten, hatten
genugend reife, dotterreiche Eier in den Ovarien, um ein weiteres Gelege abzu-
setzen. Unter seminatirlichen Freilandbedingungen realisierten Gelbbauchun-
ken - Weibchen ihr hohes Fortpflanzungspotenzial und produzierten 2-8 Gelege
pro Saison (Buschmann 2002). In populationsdynamischen Freilandstudien
konnte dagegen nur ein geringer Prozentsatz (4-12%) mehrfach ablaichender
Weibchen nachgewiesen werden (Seidel 1988, Barandun 1995, Sy und Grosse
1998), was aber grofdtenteils auf die Schwierigkeit zuriickzufihren sein dirfte,
kopulierende Weibchen guantitativ Gber die gesamte Fortpflanzungsperiode zu

erfassen.
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DarlUber hinaus nutzt Bombina variegata alle Moglichkeiten der raumlichen Risi-
kostreuung ihrer Gelege: die Weibchen geben ihre Eier einzeln ab, die sie in-
nerhalb der Pflitzen in kleinen Portionen verteilen (eigene Beobachtung), eine
sinnvolle VorsichtsmalRnahme, da mit zunehmender Austrocknung haufig abge-
grenzte Teilbereiche entstehen, die vorzeitig trockenfallen (eigene Beobach-
tung). Eine noch breitere Streuung erfolgt dadurch, dass die Weibchen ihre Eier
zum Teil auf mehrere Laichgewdasser verteilen (Buschmann, pers. Mittlg.), so
dass die Quappen unterschiedlichen Rauber-, Dichte- und Austrocknungsrisiken
ausgesetzt sind.

Auffallend hoch ist auch die Variabilitdt in den Eigro3en, sowohl innerhalb, aber
mehr noch zwischen den Gelegen einzelner Weibchen. So variierte das Eivo-
lumen der einzelnen Gelege um das bis zu 1,9-fache. Untersuchungsergebnis-
se zeigten, dass mit zunehmender Grol3e und zunehmendem Gewicht der
Weibchen zwar die Gelegegrol3e, aber nicht die mittlere Eigrof3e der Weibchen
zunahm. Investitionen in Uberdurchschnittlich groRe Eier waren konditionsab-
hangig: wahrend Weibchen mit tberdurchschnittlicher Kondition sowohl grof3ere
Gelege als auch groRere Eier produzierten, gingen schlechter konditionierte
Weibchen einen ,trade-off* zugunsten einer moglichst hohen Fekunditéat ein.
Wie bei den meisten Anurenarten korrelierte die Schlupfgréf3e der Kaulquappen
signifikant mit der Eigro3e. Kaulquappen grol3er Eier hatten einen Fitnessvorteil
unter zunehmenden Austrocknungsbedingungen und metamorphosierten signi-
fikant schneller als Quappen kleiner Eier. Dennoch ist nicht auszuschliel3en,
dass auch kleinere Eier unter anderen Habitatbedingungen von Vorteil sind, und
eine breite Streuung Fitnessvorteile mit sich bringen kann, wie sie theoretisch
von Kaplan und Cooper (1984) gefordert werden und bei einigen Anurenarten
temporarer Gewasser nachgewiesen sind (Berven und Chadra 1988, Parichy
und Kaplan 1995).

Gelbbauchunkenquappen reagierten trotz durchgangig &hnlichem Ver-
suchsaufbau sehr unterschiedlich auf Verdnderungen physikalischer und che-
mischer Wasserparameter, die mit zunehmendem Austrocknungsrisiko einher-
gehen, und lassen auch hier eine breite Streuung in der qualitativen Ausstat-

tung der Tiere vermuten, die zu unterschiedlichen Entwicklungsstrategien fihrt.
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In einem Ausgangsversuch, in dem das Wasservolumen nach der ersten Ent-
wicklungshalfte verandert wurde, zeigten die Quappen einen adaptiven ,trade-
off* zwischen Wachstum und Entwicklung und verlie3en das Wasser unter ver-
schlechterten Bedingungen kleiner und schneller als Quappen, die unter kon-
stant gunstigen Bedingungen aufwuchsen. Zunachst unerwartet reagierten
Kaulquappen der Erdkrote (Bufo bufo), die als typische Art permanenter Laich-
gewasser gelten, ebenfalls auf zunehmendes Austrocknungsrisiko, indem sie
ihre Entwicklung auf Kosten ihres Wachstums beschleunigten. Allerdings zeigen
eigene Beobachtungen (s. Anhang D), dass Bufo bufo ein sehr flexibles Fort-
pflanzungssystem aufweist und durchaus nicht an ausdauernde Gewasser ge-
bunden ist. An zwei Standorten laichten Erdkroten Gber mehrere Jahre hinweg
nicht im zeitigen Frihjahr, sondern erst im Frihsommer in ephemeren Timpeln
und Wasseransammlungen ab. Untersuchungen von Kuhn (1993) in einer der
letzten WildfluBauen Deutschlands belegen, dass solch dynamische Landschaf-
ten zu den urspringlichen Laichhabitaten der Erdkréten gehoéren.

Ein weiterer Versuch mit Bombina variegata, der klaren sollte, ob Kaulquappen
wahrend unterschiedlicher Entwicklungsphasen unterschiedlich auf Verande-
rungen des Wasservolumens reagieren, ergab, dass die Quappen auf ver-
schlechterte Bedingungen mit Wachstumseinbuf3en reagierten, aber keine Un-
terschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit zeigten. Die insgesamt stark be-
schleunigte Entwicklungsgeschwindigkeit der Kaulquappen dieses Versuchsan-
satzes gegenuber dem Ausgangsversuch laf3t sich nicht allein durch die relativ
geringfiigigen Temperaturunterschiede zwischen den Versuchen erklaren, son-
dern deutet eher auf eine genetisch bedingte, hohe Entwicklungsrate mit gerin-
gerer phanotypischer Plastizitat hin. Newman (1988a) wies fur Scaphiopus cou-
chii - Quappen genetisch bedingte, unterschiedlich hohe Entwicklungsraten
nach, wobei Quappen mit geringerer inharenter Entwicklungsgeschwindigkeit
eine grolRere phanotypische Plastizitat in Pfutzen unterschiedlicher Dauer auf-
wiesen. Eine Fixierung der per se gunstigen, hohen Entwicklungsgeschwindig-
keit ist aul3erdem von Vorteil, wenn Kaulquappen mit zunehmendem Austrock-
nungsrisiko unter physiologischem Stress leiden, der sich dann nur in Wachs-

tumseinbufRen aul3ert.
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Weitere Untersuchungen, in denen entweder der Wasserstand oder die lonen-
konzentration als mdgliche Signalgeber fur Verschlechterungen der Habitatsitu-
ation separat verandert wurden, fuhrten zu ahnlichen Ergebnissen. Kaulquap-
pen reagierten im wesentlichen mit Wachstumseinbul3en auf Verschlechterun-
gen, zeigten aber keine Unterschiede in der Gesamtentwicklungsdauer. Dage-
gen schwankte die Entwicklungsdauer der Quappen zwischen den einzelnen
Versuchen ganz betréachtlich, z. T. um bis zu einem Viertel der Gesamtentwick-
lungsdauer. Hohe Ausgangsionenkonzentrationen, die Leitfahigkeitswerten ent-
sprachen, wie sie in von Austrocknung bedrohten Pfitzen zu finden sind, schei-
nen insgesamt einen negativen Einflu3 auf die Entwicklungsrate zu haben.
Dennoch bleibt eine auffallend hohe Variabilitat in den Wachstums- und Ent-
wicklungsverlaufen zwischen den einzelnen Anséatzen gleicher Ausgangskon-
zentration, die durch abweichende Versuchsbedingungen allein nur schwer er-
klarbar sind. Vielmehr muf3 auch hier von genetisch bedingten Unterschieden
zwischen den Tieren der verschiedenen Versuchsansatze ausgegangen wer-
den.

Erhhte Ammoniumkonzentrationen dagegen wirkten sich nicht nur negativ auf
das Wachstum, sondern auch stark auf die Entwicklung der Quappen aus: wah-
rend der exponentiellen Wachstumsphase in der ersten Entwicklungshélfte wur-
de das Wachstum deutlich beeintrachtigt, in der zweiten Entwicklungshalfte, wo
Ausdifferenzierungs- und Umbauprozesse vorherrschend sind, wurde die Ent-
wicklungsrate drastisch verlangsamt. Allerdings dirften hohe Ammonium-
konzentrationen im Freiland auch unter hohen Dichtebedingungen kaum eine
Rolle spielen, da Ammoniak sehr rasch diffundiert und erst unmittelbar vor dem
Austrocknen der Pfltzen nennenswerte Ammoniumkonzentrationen erreicht
werden (Anhang H).

In den Freilanduntersuchungen, wo Kaulquappen unter sehr niedrigen Dichte-
verhaltnissen in unterschiedlich tiefen, kinstlich angelegten Pfitzen aufwuch-
sen, metamorphosierten die Tiere aus den flachen Pfltzen in beiden Jahren
etwas friher als aus den tieferen Pfiitzen. Allerdings lie3en sich die Befunde
aufgrund der hohen Varianz zwischen den Pfltzen gleicher Tiefe nicht statis-

tisch absichern. Zudem herrschten nur voriibergehend kritische Wasserstande
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in den flachen Pfitzen, da es in der zweiten Entwicklungshélfte der Quappen
wiederholt regnete. Auffallend war, wie stark selbst standardisierte Kleingewas-
ser biotischen und abiotischen Schwankungen unterworfen waren, die sich in
der hohen Variabilitéat der Tiere sowohl in der Metamorphosegréf3e als auch in
der Larvaldauer widerspiegelten. Die tberwiegend negativen Korrelationen zwi-
schen Entwicklungsdauer und MetamorphosegréRe der Tiere der einzelnen
Pfutzen zeigen in diesem Fall wie in anderen Freilanduntersuchungen mit nied-
riger Kaulquappendichte (Pfennig et. al 1991, Tejedo und Reques 1994), dass
kaum Konkurrenz fur diese hohe Variabilitdt verantwortlich gemacht werden
kann (s.a. Anhang J), sondern auch hier eine breite Streuung auf der Ebene der
gualitativen Ausstattung der Tiere angenommen werden mulf3.

Réauber spielen im Vergleich zum Austrocknungsrisiko eine eher untergeordnete
Rolle in temporadren Gewassern. Entsprechend reagierten Gelbbauchunken-
quappen auf die reine Anwesenheit von Libellenlarven nicht. Jedoch nach Ft-
terung mit arteigenen Quappen mieden die Kaulquappen den raubernahen Be-
reich starker und verringerten ihre insgesamt geringe Aktivitdt noch weiter. Dies
fuhrte aber weder zu einer verringerten Metamorphosegrof3e noch zu einer ver-
langerten Entwicklungsdauer der Quappen; allerdings war bei den Tieren aus
den Rauberansatzen eine erhtéhte Mortalitat festzustellen, die mdglicherweise
auf kompensatorische Wachstumsschiibe zurtckzufihren ist. Es ist bekannt,
dass uberdurchschnittliche Wachstumsraten h&ufig mit Kosten wie z.B. herab-
gesetzter Immunabwehr verbunden sind, die zu einer erhdhten Mortalitat fihren
konnen (s. Arendt 1997).
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11 Zusammenfassung

Die Gelbbauchunke Bombina variegata gilt als eine typische Pionierart, die be-
vorzugt vegetationslose, ephemere Gewasser mit hohem Austrocknungsrisiko
als Laichgewésser nutzt. Kleinstgewasser dieser Art zeichnen sich durch hohe
Fluktuationen abiotischer (Temperatur, lonenkonzentration, Wasserstand), aber
auch biotischer Faktoren (Dichte, Rauberdruck) aus. In Anpassung an das zeit-
lich und r&umlich unvorhersehbare Auftreten dieser Gewésser hat die Gelb-
bauchunke eine fur eine temperate Art aul3ergewohnlich lange Fortpflanzungs-
periode (April - August). Die Weibchen zeigten wahrend der Saison eine konti-
nuierliche Eientwicklung, die es ihnen erlaubt, opportunistisch mehrfach abzu-
laichen und damit eine zeitliche Risikostreuung der Gelege zu betreiben. Dar-
Uber hinaus nutzt Bombina variegata alle Mdglichkeiten der raumlichen Risiko-
streuung, indem sie ihre Gelege in kleinen Portionen innerhalb von Pflutzen, a-
ber auch auf verschiedene Pfitzen verteilt.

Die hohe Variabilitdt in den produzierten Eigré3en, besonders zwischen den
Gelegen verschiedener Weibchen, lie3 auf den ersten Blick eine weitere Strate-
gie zur Risikostreuung vermuten; allerdings war die Eigro3e von der Kondition
der Weibchen abhangig: wahrend gut konditionierte Weibchen in der Lage wa-
ren, sowohl grol3ere Eier als auch grolR3ere Gelege zu produzieren, gingen
schlechter konditionierte Weibchen einen ,trade-off* zugunsten einer mdglichst
hohen Fekunditat ein. Unter gtinstigen Bedingungen greift diese Strategie, wah-
rend die Produktion tUberdurchschnittlich groRer Eier unter Austrocknungsbe-
dingungen von Vorteil ist: Kaulguappen grol3er Eier hatten eine entsprechend
groRere SchlupfgréfRe und zeigten gegentber Quappen kleinerer Eier eine be-
schleunigte Entwicklung.

Auch bei den Labor- und Freilanduntersuchungen, die sich mit der Frage be-
schéftigten, wie Bombina variegata auf kritische Veranderungen des Wasservo-
lumens reagiert, war eine enorme Variabilitdt in den Wachstums- und Entwick-
lungsverlaufen der Kaulquappen der verschiedenen Ansatze zu beobachten,

die sich nur bedingt auf abweichende Versuchsbedingungen zurlckfihren liel3;
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vielmehr durfte die qualitative Ausstattung der Quappen eine wesentliche Rolle
gespielt haben. Dabei kristallisierten sich in den verschiedenen Versuchen zwei
unterschiedliche Entwicklungsstrategien heraus: Kaulquappen, die eine insge-
samt relativ lange Entwicklungszeit bendétigten, zeigten eine hohe phanotypi-
sche Plastizitat und reagierten adaptiv auf abnehmende Wasserstande, indem
sie ihre Entwicklung auf Kosten ihres Wachstums beschleunigten. Bei Quap-
pen, die im Durchschnitt eine wesentlich schnellere Entwicklungszeit besal3en,
war diese per se gunstige hohe Entwicklungsrate dagegen fixiert, unabhangig
davon, wéahrend welcher Entwicklungsphase die Quappen auf veranderte Be-
dingungen umgestellt wurden. Unter verschlechterten Bedingungen zeigten sie
lediglich WachstumseinbuRen. Ahnlich reagierten Kaulquappen auf zunehmen-
de lonenkonzentrationen bzw. sinkende Wasserstéande. Dagegen wirkte sich
Ammoniak, Exkretionsprodukt von Amphibienlarven, in erh6hten Konzentratio-
nen stark negativ aus und beeintrachtigte sowohl das Wachstum als auch die
Entwicklung der Quappen.

Auf Rauber, die im Vergleich zum Austrocknungsrisiko temporarer Gewasser
eine eher untergeordnete Rolle spielen, reagierten Bombina variegata-Quappen
nur bedingt. Erst nach Futterung der Libellenlarven mit Unkenquappen schréank-
ten sie voribergehend ihre Aktivitat ein und mieden den raubernahen Bereich,
ohne dass dadurch die Entwicklungsgeschwindigkeit oder das Wachstum der
Quappen beeintrachtigt wurde; allerdings war eine erhdhte Mortalitdt zu beo-

bachten.
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Summary

The yellow-bellied toad, Bombina variegata, lives in highly dynamic habitats,
where she predominantly uses shallow pools with no vegetation as breeding
sites. These temporary ponds have a high risk of desiccation and show strong
fluctuations in abiotic (e.g. temperature, ion concentration, water level) as well
as biotic factors (e.g. density, predation pressure). In accordance with the un-
predictability of breeding sites in time and space, Bombina variegata has an un-
usually long breeding season for a temperate zone species lasting from April to
August. During this period females showed continuous egg development, allow-
ing for repeated opportunistic spawning bouts as a temporal risk spreading
strategy. Besides, B. variegata uses all opportunities of spacial risk spreading
by distributing her eggs within as well as between different pools.

A high variability of egg sizes, especially between clutches of different females
was observed indicating another risk spreading strategy. However, mean egg
size was dependent on the condition of the female: while females with an above
average condition were able to produce both, large eggs as well as large
clutches, females of lower condition were forced to undergo a trade-off, aiming
at a high fecundity but at the cost of reduced egg size. This is a successful
strategy under favourable conditions, however under drying conditions the pro-
duction of large eggs is of major advantage: tadpoles from large eggs had larger
hatching sizes and metamorphosed earlier than tadpoles from small eggs.
Furthermore, an enormous variability in mean size at metamorphosis and de-
velopmental time was observed in a series of lab and field experiments where
tadpoles were exposed to varying water volumes. These findings cannot fully be
attributed to differences in experimental design, but rather indicate inherent dif-
ferences of tadpoles of different cohorts. Basically, two developmental strate-
gies were observed: tadpoles exhibiting a long larval period had a high pheno-
typic plasticity and showed an adaptive trade-off under decreasing water levels,
accelerating their development at the cost of reduced growth. On the other

hand, tadpoles that developed at a faster rate in the first place showed a fixed
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development and merely reduced their growth, no matter at which developmen-
tal stage the change to unfavourable conditions occurred. Similar results were
obtained when tadpoles were exposed to increases in ion concentrations or to
water level reductions. However, increased levels of ammonia, the excretion
product of tadpoles, led to a major negative impact on both, growth and devel-
opment of the tadpoles.

In comparison to the risk of desiccation, predators play only a minor role in tem-
porary ponds. Accordingly, Bombina variegata tadpoles reduced their activity
and avoided the area of the dragonfly larvae only temporarily, after these were
fed with tadpoles. Neither growth nor development of the larvae were impaired;

however, a higher mortality was observed.
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ANHANG A

Jahr Laicher- Niederschlags- Datum/ met. Jungtiere met.Jungtiere
eignisse menge (mm) Laich aus Pfutzen aus Pfutzen
T>10cm T<10cm
1990 2 1* 75 (9) - -
0* 145. (9) - -
0* 215. (9 - -
3* 28.5. (9 - -
3* 76. (9 - -
25* 14.6. (9) - -
40* 21.6. (+) ja nein
20* 30.6. (9) - -
29* 8.7. (¥) jalteilweise kein Laich
2* 15.7. (9 - -
0* 22.7. (9 - -
0* 29.7. (9 - -
5* 58. (9 - -
1* 12.8. (9) - -
14* 19.8. (9) - -
1991 2 18* 16.5. () - -
0* 23.5. (9 - -
1* 30.5. (9 - -
0* 56. (9 - -
26* 12.6. (+) jalteilweise nein
15* 20.6. (9) - -
25* 30.6. (+) kein Laich nein
0* 6.7. (9 - -
78* 13.7. (9 - -
1* 20.7. (9 - -
5* 27.7. (9 - -
33* 38. (9 - -
1* 10.8. (9) - -
1992 4 10* 145. (+) nein kein Laich
2 245. (9 - -
0 16. (9 - -
47 8.6. (+) ja kein Laich
7 15.6. (9) - -
47 22.6. (¥) ja kein Laich
37 29.6. (9) - -
17 8.7. (9 - -
21 13.7. (9 - -
21 26.7. (9 - -
29 3.8. (¥ ja kein Laich
5 11.8. (9) - -
1993 3 22* 16.5. (+) nein nein
17 23.5. (¥) nein nein
7 315. (9 - -
5 6.6. (9 - -
3 13.6. (9) - -
9 20.6. (9)
37 27.6. (¥) ja kein Laich
0 47. () - -
6 10.7. (9 - -
10 18.7. (9 - -
10 25.7. (9 - -
24 48. () - -
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26 11.8. (9)
16 20.8. (9) - -
1994 3 5* 11.5. (+4) nein kein Laich
17 21.5. (¥) nein nein
25 29.5. (4) nein nein
15 6.6. (9 - -
7 13.6. (9)
0 19.6. (9)
5 25.6. (9)
10 57. (9
25 16.7. (9)
40 24.7. (9)
7 9.8. (9 -
1995 4 25* 26.5. (4) - nein
50 36. (9
16* 10.6. (9) -
20 20.6. (+) - nein
7 26.6. (°) -
0 3.7. (9
9* 10.7. (9) - -
36 17.7. (+) ja kein Laich
29 24.7. (¥) ja kein Laich
8 30.7. (9) - -

Tab.A.1: Die Tabelle enthalt fir die Untersuchungsjahre 1990 - 1995 Frei-
landdaten aus dem Kalksteinbruch bei Kirchheim, die die Anzahl der Laich-
ereignisse pro Fortpflanzungssaison, die wdchentlich erfolgten Nieder-
schlage mit (+) und ohne (-) Laichereignissen und den Metamorphoseerfolg
kleinerer und groRerer Pfutzen darstellen. Im Mai und Juni 1995 existierten
keine groReren Pfiitzen auf dem Gelande. Die mit * gekennzeichneten Nie-
derschlagsmengen wurden von der Wirzburger Wetterstation gemessen;
sie liegt 13 km von dem Untersuchungsgeldnde in Kirchheim entfernt.
T=Tiefe (cm).

Obwohl die wochentlichen Regenmengen in Wirzburg und Kirchheim im
Wesentlichen relativ gut Ubereinstimmen, (1992: r=0.92, 1993: r=0.71,
1994: r=0.49) kdnnen sie in Einzelfallen, vor allem bei Gewittern, lokal stark
voneinander abweichen. So erhdht sich die Korrelation zwischen den
Wirzburger und Kirchheimer Niederschlagen 1994 von r=0.49 auf r=0.78,
wenn man die beiden Wochen, in denen starke Gewitterschauer erfolgten,
unbericksichtigt lasst. Lokale Unterschiede in der Regenfallmenge durfte
es auch in der Woche vom 6.7.-13.7.91 gegeben haben: am 13.7. fielen in
Wirzburg 78 mm Regen (vermutlich ein Gewitterguss), wahrend in der dar-
auf folgenden Woche in Kirchheim keine neuen Pflitzen beobachtet wur-
den, so dass dort nicht sehr viel Regen gefallen sein konnte, und entspre-
chend auch nicht abgelaicht wurde. Ende Mai/Anfang Juni 1995 verhinderte
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eine Kaltwetterperiode, dass in dieser Zeit trotz wiederholter Regenfalle ab-

gelaicht wurde.
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ANHANG B

% der Eier Alytes - Weibchen:  Januar
25

farblose vitellogene postvitellogene Eier
20 n=215 n=140

0.3 0.66 1.02 1.38 1.74 2.1 2.46 2.82 3.18
Eidurchmesser (mm)
% der Eier Alytes -  Weibchen : April
16
farblose vitellogene postvitellogene Eier
n=28 n=97 n=75
12
8 —
4 -
0 =71 T T T T T T T T 1
0.3 0.66 1.02 1.38 1.74 2.1 2.46 2.82 3.18
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% der Eier Alytes - Weibchen : Mai

20
farblose vitellogene postvitellogene Eier
n=141 n=98 n=82
16
12
8
| IAI.l_II,_IA“lll
0 T T I‘Vl T .I T
0.3 0.66 1.02 1.38 1.74 2.1 2.46 2.82 3.18
Eidurchmesser (mm)
% der Eier Alytes - Weibchen : Juni
40
farblose vitellogene postvitellogene Eier
n=187 n=131 n=14

1 1 1 1 1 1 1 1 1

0.3 0.66 1.02 1.38 1.74 2.1 2.46 2.82 3.18

Eidurchmesser (mm)

Abb.B.1 : Prozentuale EigroRRenverteilung in den Ovarien der von Januar
bis Juni 1989 untersuchten Alytes obstetricans - Weibchen . Daten ausder
Diplomarbeit von Buchholz (1989).
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ANHANG C

Laich Anzahl |normalverteilt | Schiefe Kurtosis
der Eier
1 21 ja -0.15 0.29
2 102 ja 0.19 -0.78
3 65 nein 0.15 -1.09
I 40 ja -0.62 -0.44
Il 137 nein -1.07 2.05
1] 73 ja -0.16 0.17
A 86 nein -0.43 -0.30
D 21 nein 1.75 5.20
E 50 ja -0.01 * -0.40
P 32 nein 0.91 0.35
F 73 nein 0.63 1.74
G 94 nein -0.41 -0.64
H 66 nein -0.52 -0.14
K 69 ja 0.09 * -0.80
L 40 ja 0.01 * -0.56

Tab.C.1: Untersuchung der Eigrof3enverteilung der Gelege auf Abweichun-
gen von der Normalverteilung, auf Schiefe und Kurtosis. Bei mit * gekenn-
zeichneten Werten wurde die Verteilung auf Grund der geringen Abweichung
von 0 als symmetrisch erachtet.
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ANHANG D

Kirchheim

Wahrend des gesamten Untersuchungszeitraums hat Bufo bufo im
Kirchheimer Kalksteinbruch jedes Jahr einmal, in zwei Jahren sogar
zweimal, zu einer "untypisch" spaten Zeit in einer sehr flachen,
ausgedehnten Pfiitze ohne Bodenbewuchs abgelaicht, die von
austretendem Hangwasser einer Steinbruchsteilwand gespeist wurde.
Dieses "Flachwasser", das von den Bombina variegata so gut wie gar nicht
genutzt wurde, trocknete nur in Ausnahmefallen nach ausgedehnten Hitze-
und Trockenperioden aus, so dass es fast immer zur Metamorphose kam.
In anderen (Bombina-) Pfitzen wurde nur sehr selten gelaicht. Nach den
Beobachtungen von 1991 und 1997 und der gesichteten Anzahl der
Kaulquappen in den Ubrigen Jahren zu schlieRen, haben immer nur ein
oder wenige Parchen in dem Steinbruch abgelaicht.

1991

12.6. 1 Laichschnur (Eier im Gastrula/Neurula-Stadium)

28.7. Wasserflache ausgetrocknet; metamorphosierte Jungtiere
unter Steinen und an anderen feuchten Stellen

1992

8.5. 1 Mannchen ruft

24.5. Bufo-Quappen

15.6. viele metamorphosierte Jungtiere

1993

1.5. vor kurzem geschlipfte Quappen

13.6. Wasserflache ausgetrocknet — keine metamorphosierte Tiere
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1994

11.5.
14.5.

6.6.

5.7.

Bufo-Quappen

Quappen im Stadium G33 (Gosner 1960), ca. drei Wochen
nach Schlupf

frisch geschlipfte Kaulquappen in der von Bombina variegata
genutzten, kleineren Pfltze A

Wasserflache ausgetrocknet; Uberall metamorphosierte
Jungtiere

Die Kaulguappen aus Pfutze A haben die Metamorphose wahrscheinlich
abgeschlossen, da die Pfltze zumindest bis Anfang August ausreichend
Wasser flhrte.

1995

26.5.

26.6.

1996

8.6.

1997

7.5.

Kaulquappen im Stadium G28 (Gosner 1960), ca. zwel
Wochen nach Schlupf
metamorphosierte Jungtiere

Quappen mit Hinterbeinen + frisch geschlipfte Quappen

2 Laichschnire, eine davon vertrocknet am Gewéasserrand
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Hammelburg

Auch im Wintertal in Hammelburg, wo Bufo bufo zeitig im Frihjahr im
Uberschwemmten Talgrund ablaicht, haben einzelne Parchen wiederholt die
kinstlichen Pfitzen als Laichgewasser genutzt (s. Kap.8) und dort
ungewohnlich spét abgelaicht. In den flacheren Pflitzen (F) wurde
gegenuber den tieferen Pfitzen (T) bevorzugt abgelaicht, wahrscheinlich
weil sie auf der Seite der Uberschwemmungswiese lagen.

1993
25.5.

2.6.
5.7.

1994

28.3.
14.6.

1995

13.6.

Ein Bufo bufo-Parchen im Amplexus in Pfutze F1
relativ frisch geschlipfte Bufo-Quappen in F4
metamorphosierende Bufo-Quappen

Laichschniire in Uberschwemmungswiese im Talgrund
Uberschwemmungswiese ausgetrocknet; Bufo-Quappen in
mehreren Pfltzen (G28-G33, Gosner 1960), ca. 2-3 Wochen
nach Schlupf

Bufo-Quappen im Entwicklungsstadium G27 (Gosner 1960),
ca. 10 Tage nach Schlupf
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ANHANG E

Leitfahigkeitsmessungen in mehreren Pfltzen des Kirchheimer Steinbruchs
wahrend einer Schonwetterperiode. Vor dem 5.8.97 hatte es zuletzt am 24.7.

ergiebig geregnet.

5.8. 11.8. 17.8.
WT (cm) LF (uS) WT (cm) LF (uS) WT (cm) LF (uS)
Wagenspur 7 490 4 799 0
Hangwasser 195 170 260
Pfitze A (0. KQ) 3 352 0
Pfutze B (0. KQ) 9 235 4 445
Pflitze C (0. KQ) 8 264 6 368
Pfuitze D (0. KQ) 4 211 0
Pfutze E (m. KQ) 3 375 0

Tab.E.1: Die Zunahme der Leitfahigkeit (LF) in mehreren Pfltzen wahrend
einer Schonwetterperiode 1997. WT=maximale Wassertiefe der Pfltze;
0. KQ / m. KQ = Pfutze ohne bzw. mit Kaulgquappen.

Bei den Pfitzen A bis E handelte es sich um vegetationslose, auf Kalkunter-
grund anstehende Pfltzen mit einer dinnen Sedimentschicht. Die Wagen-
spur dagegen hatte eine Erdschicht als Untergrund und war krautig bewach-
sen. Die als "Hangwasser" bezeichnete Pfiitze bestand aus einer sehr fla-
chen, ausgedehnten Wasseransammlung ohne Bodenbewuchs, die standig

von austretendem Hangwasser einer Steinbruchsteilwand gespeist wurde.
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ANHANG F

Fungizid-Versuch

Als Fungizid wurde Amphotericin B (:FUNGIZONE®, Fa. GIBCO) verwen-
det, das in der Medizin vor allem bei Zellkulturen eingesetzt wird. Amphote-
ricin B wird dabei haufig in der Dosierung von 2.5u g/ml angewendet, bei der
keine Hemmung der Zellvermehrung normaler Zelllinien beobachtet wird

(Firmenmitteilung: Antibiotika und Antimykotica).

Vorversuche mit einzelnen Kaulguappen ergaben, dass eine Dosierung von
2.5mg/l Amphotericin B eine letale Wirkung auf die Tiere hat. Deshalb wur-
de im Versuch eine zehnfach schwéachere Dosierung von 0.25mg/l Ampho-
tericin B verwendet. Je 7 frisch geschlupfte Kaulquappen gleichen Stadiums
(G 9+0) und gleicher Koérperlange (9+0 mm) wurden einzeln gehalten und
durchgehend mit Amphotericin B behandelt oder ohne Fungizid aufgezo-
gen. Die Tiere wurden in 750 ml Wasser bei kinstlicher Beleuchtung mit
einem L:D-Wechsel von 14:10 h gehalten. Die Futterung erfolgte ad lib. Alle
vier Tage wurde beim Wasserwechsel Amphotericin B verabreicht; gleich-
zeitig wurde das Entwicklungsstadium und die Korperlange der Tiere be-
stimmt. Im Metamorphosestadium (G42) wurde zusatzlich das Kérperge-

wicht der Tiere bestimmt.

ERGEBNISSE

In keiner der beiden Gruppen traten Todesfélle auf. Die Kontrolltiere unter-
schieden sich weder in der Lange der Entwicklungszeit (mit Fungizid:
29.6+1.5 d, Kontrolle: 29.7+2.3 d; t=0.14, p=0.89) noch in ihrer Metamor-
phosegroRe (mit Fungizid: 42.2+2.3 mm, Kontrolle: 40.4+2.6 mm; t=-1.23,

p=0.23) von den Fungizid-behandelten Tieren. Dagegen hatten die behan-
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delten Tiere ein signifikant hoheres Metamorphosegewicht (0.761+0.085
mgq) als die Kontrolltiere (0.664+0.056 mg; t=-2.54, p=0.02).

DISKUSSION

Die Ergebnisse zeigen, dass das Fungizid in der verwendeten niedrigen
Dosierung, wie sie auch in Versuchen bei Quappen mit Pilzbefall angewen-
det wurde (s. Kap.7.2.1 + 7.2.2), keinen negativen Einfluss auf die Wachs-
tums- oder Entwicklungsgeschwindigkeit der Tiere hatte. Im Gegenteil,
Amphotericin B hatte auf die Gewichtsentwicklung einen férdernden Ein-
fluss. Allerdings wurde in diesem Kontrollversuch den Quappen der Fungi-
zidgruppe durchgehend Amphotericin B verabreicht, wahrend in den Versu-
chen, wo Einzeltiere mit Pilzbefall auftraten (s. Kap.7.2), nur voribergehend
Fungizid verabreicht wurde. D.h., es ist unwahrscheinlich, dass eine kurz-
fristige Behandlung einen nachhaltig positiven Einfluss auf das Gewicht
dieser Tiere hatte. Entsprechend ergaben sich in den genannten Versuchen
keine Unterschiede in den Ergebnissen, unabhéngig davon, ob die zeitwei-
lig mit Pilz befallenen Tiere mit ausgewertet oder von der Auswertung aus-

geschlossen wurden (s. Kap.7.3.1, 7.3.2).
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ANHANG G

Futter-Versuch

In diesem Versuch sollte geklart werden, inwieweit das Wachstum und die
Entwicklung von Bombina variegata-Kaulquappen durch verschiedenartiges
Futter unterschiedlich beeinflusst werden. Verwendet wurde entweder
proteinhaltiges Fischfutter fur algenfressende Zierfische (TetraTabimin=T)
oder rein pflanzliche Futtertabletten (G). Alle Tiere wurden ad libitum
geflttert.

Je 20 frisch geschlipfte Kaulquappen gleichen Entwicklungsstadiums und
gleicher Kdrperlange, die aus mehreren Gelegen stammten, wurden einzeln
gehalten und mit einer der beiden Futtersorten aufgezogen. Jeweils 10 die-
ser Tiere wurden unter konstant niedrigen (250 ml) bzw. konstant hohen
(750 ml) Wasserstanden gehalten. Die Zimmertemperatur betrug wahrend

des Versuchs 20.9+1.8 °C.

ERGEBNISSE
Effect df/ MS/ df/ MS/ F-Wert p
Effect |Effect Error | Error
Korperlange | Futter 1 1.157 26 6.345 [0.142 n.s.
H20-Level 2 8.146 26 6.345 |1.284 n.s.
Entwicklungs- | Futter 1 0.0128 26 2.676 [0.935 n.s.
stadium H20-Level 2 0.1369 26 2.676 |0.051 n.s.

Tab.G.1: Vergleich der Korperlangen und der Entwicklungsstadien der
Kaulquappen am 15. Tag mit Hilfe hierarchischer Varianzanalysen, in de-
nen sowohl die Futtersorte als auch die Wasserstandsgruppe der Kaul-
quappen berucksichtigt wurden.
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Am 15. Tag nach Versuchsbeginn hatten die Kaulquappen aller Gruppen
ein mittleres Entwicklungsstadium erreicht (T: G31.8+1.7, n=16; G:
G31.7+1.4, n=14). Wie hierarchische Varianzanalysen ergaben, hatten zu
diesem Zeitpunkt weder die Futtersorte noch die Wasserstandshéhe einen
Einfluss auf die Entwicklung oder das Wachstum der Kaulquappen
(Tab.G.1).

Wahrend der zweiten Entwicklungshalfte stagnierte bei einer gréReren An-
zahl der Quappen die Entwicklung, bis die Tiere schliel3lich verstarben.
Aufgrund der geringen Anzahl von Tieren, die die Metamorphose erreichten
(n=17), konnten die Ergebnisse nicht mit einer hierarchischen Varianzana-
lyse ausgewertet werden. Deshalb beschrankt sich die Analyse auf den Ein-
fluss der beiden Futtersorten. Tiere, die mit TetraTabimin Tabletten gefit-
tert wurden, gingen signifikant schneller an Land (53.4+9.1d, n=8) als Tiere,
die mit rein pflanzlichen Futtertabletten gefittert wurden (63.7+5.5d, n=9;
t=-2.90, p=0.01). Die Tiere der beiden Gruppen unterschieden sich jedoch
weder in der MetamorphosegrofRe (T: 33.8+2.4mm, G: 32.4+2.5mm; t=1.1,
p=0.29) noch im Metamorphosegewicht (T: 517+92mg, G: 506+92 mg;
t=0.26, p=0.80).

DISKUSSION

Die Ergebnisse zeigen, dass das proteinhaltigere Futter keinen Einfluss auf
das Wachstum der Tiere, aber einen beschleunigenden Einfluss auf die
Entwicklung der Quappen hatte. Das heifl3t, dass sich die auffallenden Un-
terschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit in den einzelnen lonenkon-
zentrationsversuchen (Kap.7.3.2) nicht auf unterschiedliche Futterbedin-
gungen zurickfihren lassen, da die mit TetraTabimin gefltterten Tiere

(1993) die langsten Entwicklungszeiten zeigten.
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Der Futterversuch zeigt mit der insgesamt sehr langen Entwicklungsdauer
der Tiere in beiden Gruppen einmal mehr, wie unterschiedlich Kaulquappen
unter &hnlichen Versuchsbedingungen reagieren kénnen (s. Kap.7.4). M6g-
licherweise spielt hier der relativ spate Laichzeitpunkt von Ende Juli eine
Rolle. Die hohe Anzahl von Kaulquappen, die in der Entwicklung stag-

nierten, deutet auRerdem auf eine genetische Komponente hin.
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ANHANG H

Datum GroRRe der Pflitze n Quappen Gosner- NH,4 -Konz.
Liter = LxBXT (cm)® Stadien
25.7. 2200 = 400x500x11 ? G27 - G41 ?
27.7. 720 = 400x300x6 >> 500 G26 - G42 0.4 mg/l
30.7. 104 = 260x100x4 >> 500 - 0.8 mg/l
1.8. 49 = 190x65x4 464 G27 - G42 2.0 mg/l
2.8. 2.5 = 70x35x1 > 250 - 6-7 mg/l
2.1 = 60x35x1
5.8. 0 > 160 - -

Tab.H.1: Steigende Ammoniumkonzentrationen in einer austrocknenden Pfltze im
Steinbruch Kirchheim, Sommer 1990.
LxBXT = Lange x Breite x Tiefe der Pfitze
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ANHANG |

1989 1998
Leitfahigkeit 1169 pu S/cm 900 - 1320 uS/cm
pH - Wert 7,0-7,2 7,0-7,3
Gesamtharte 27,4 - 45,9 ° dH 30,0-42,0°dH
CO, 35,0 - 55,0 mg/I 35,0 - 55,0 mg/l
Calcium (Ca) K. A. 180 - 230 mg/I
Magnesium (Mg) k. A. 35 - 50 mg/l
Natrium (Na) K. A. 7,5-11,0 mgl/l
Kalium (K) K. A. 3,5-5,5mgl/l
0, k. A. 6,0 - 10,0 mg/l
Ammonium (NHj) n. n. n.n.
Nitrit (NO>) n. n. n. n.
Nitrat (NO3) 35 mg/l 28,0 - 39,0 mg/I
Chlorid (ClI) 49,9 mg/l 50,0 - 55,0 mg/l
Sulfat (SOg) 240 - 420 mg/l 150,0 - 340,0 mg/I
Orthophosphat (PO,4) n.n. 0,3-0,6 mg/l
Phosphat (PO4 gesamt) n.n. 0,8-1,3 mgll
Silikat (SiO5) 12,1 mg/l 13,5- 15,5 mg/l
Fluorid (F) k. A. 0,25 - 0,4 mg/l

Tab.l.1: Trinkwasseranalyse der Wirzburger Stadtwerke, Dezember 1989
und Januar 1998. Fir die Wasserinhaltsstoffe sind Minimum - und Maximum
- Werte angegeben, da das Wurzburger Trinkwasser von mehreren Gewin-

nungsanlagen gespeist wird, deren Wasser in seiner Zusammensetzung

leicht variiert.
weisbar.

K. A. = keine Angabe, n. n. = nicht nach-
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ANHANG J

Dichte-Versuch

In diesem Versuch sollte untersucht werden, ob Bombina variegata-
Quappen unter hohen Dichtebedingungen, wie sie in Pfltzen bei zu-
nehmender Austrocknung héaufig auftreten, nachlassende Konkurrenz
zeigen. Collins (1979) formulierte ein entsprechendes Modell, das be-
sagt, dass bei knapper Futterverfligbarkeit die grof3ten Kaulquappen
als erste metamorphosieren, wodurch den im Gewasser verbliebenen
Kaulquappen per capita mehr Futter zur Verfligung stande. Dies sollte
sukzessive zu immer gréReren Metamorphosegréf3en bei zunehmend
langerer Larvalperiode fuhren, d.h. einer positiven Korrelation zwischen
Entwicklungsdauer und Metamorphosegrof3e. "Competitive release" ist
aber auch dann zu erwarten, wenn Kaulquappen trotz ausreichender
Nahrungsverfigbarkeit unter Dichtestress, z.B. erhdhte Aktivitatslevel
durch hohere Begegnungshaufigkeit, leiden, wie Travis (1983) und

Newman (1994) in ihren Arbeiten zeigen konnten.

MATERIAL UND METHODE

Bombina variegata - Quappen mehrerer Gelege, aber gleichen Alters,
wurden unter sehr hoher Dichte gehalten: 102 Kaulquappen in 15 I. Der
Versuch fand bei einer mittleren Zimmertemperatur von 25.5+0.7 °C
und unter kinstlichen Lichtverhaltnissen (L:D=14:10 h) statt. Die Tiere
wurden ad lib. mit rein pflanzlichen Futtertabletten gefittert. Ein Teil-
wasserwechsel erfolgte alle vier bis sechs Tage. Aus ungeklarten

Grinden verstarben am 32. Versuchstag 30 Kaulquappen.
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ERGEBNISSE UND DISKUSSION

Die Kaulquappen, die unter extremen Dichteverhaltnissen aufwuchsen,
zeigten sowohl eine enorme Spannbreite in der Lange der Larvaldauer
(min/max: 23 d/ 58 d) als auch in der Metamorphosegréf3e (Mittelwert=
31mm; min/max: 25/39 mm) bzw. dem Metamorphosegewicht (Mittel-
wert=366 mg; min/ max: 215/633 mg). Es ergab sich eine positive Kor-
relation sowohl zwischen Entwicklungsdauer und Kérperlange bei Me-
tamorphose (r=0.48, p<0.001) als auch zwischen Entwicklungsdauer

und Metamorphosegewicht (r=0.57, p<0.001, Abb.J.1).

700

r=0.57 n=72

600 - .

500 -

400
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300

200 T T T T T T T
20 25 30 35 40 45 50 55

Entwicklungsdauer (d)

Abb.J.1: Abhéngigkeit des Metamorphosegewichts von der Lange der
Larvaldauer bei Kaulguappen, die unter sehr hohen Dichtebedingungen
gehalten wurden.

Die Ergebnisse deuten trotz ad lib. Fitterung auf nachlassende Konkur-
renz ("competitive release") hin, wie sie, bedingt durch den nachlas-

senden Stress hoher Begegnungshaufigkeiten, auch in anderen Unter-
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suchungen (z.B. bei Scaphiopus couchii, Newman 1994) beobachtet
wurde. Alternativ kénnte die enorme Spannweite unterschiedlich
schneller Entwicklungszeiten die hohe Variabilitat individueller Entwick-
lungsprogramme per se widerspiegeln (s.a. Kap.7.4) oder den Effekt
nachlassender Konkurrenz noch zusatzlich verstarken. Auffallig ist,
dass die zuerst metamorphosierenden Quappen trotz Extrembedingun-
gen eine aulRerst kurze Larvaldauer von weniger als 30 Tagen zeigten,
dafur allerdings mit extrem kleiner KérpergréRe an Land gingen. Ahn-
lich niedrige MetamorphosegrofRen wurden auch bei metamorphosie-
renden Tieren im Freiland gemessen, die aus der gleichen Laichperio-
de stammten und ebenfalls unter sehr hohen Dichteverhéltnissen auf-

gewachsen waren.
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