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Laichfressen durch Kaulguappen des Springfroschs
(Rana dalmatina) und syntopes Vorkommen
mit andern Anuren-Arten

HANS HEUSSER, MARIO LIPPUNER & BENEDIKT R. SCHMIDT

Spawn predation of Rana dalmatina tadpoles and syntopy with
other anuran species

Tadpoles of Rana dalmatina prey on eggs and hatchlings of Bombina variegata, Bufo
bufo, B. calamita, Hyla arborea, R. dalmatina, R. esculenta and R. temporaria in feeding
trials. Tadpoles of R. dalmatina consume higher proportions of the eggs of R. tempo-
raria than eggs of their own species. R. temporaria consumes higher proportions of
eggs of R. dalmatina than R. dalmatina does. It is probably due to the tenacious egg
capsules and their advanced motor development at the time of hatching that eggs
and hatchlings of R. dalmatina are eaten less efficiently than those of the other species.
In 53 spawning sites of R. dalmatina in the North of Switzerland seven other species
are breeding with the following incidence of syntopic co-occurrences: R. temporaria
94.3 %, R. esculenta 79.2 %, H. arborea 60.4 %, B. bufo 35.8 %, B. variegata 1.9 %, Alytes
obstetricans 1.9 % and B. calamita 0 %. The ecological relevance of spawn predation
shown in experiments depends of the specific breeding phenology and habitat pref-
erences. As far as known R. dalmatina takes no advantage of his priority in the pond
because the later breeding species prefer other habitats and niches.

Key words: Amphibia, Anura, Bombina variegata, Bufo bufo, B. calamita, Hyla arborea,
R. dalmatina, R. esculenta, R. temporaria, oophagy, predation and cannibalism of larvae,
anuran assemblages, syntopy, segregation, ecological relevance.

Zusammenfassung

Kaulguappen von Rana dalmatina fressen in Experimenten die Eier bzw. Schlupflinge
von Bombina variegata, Bufo bufo, B. calamita, Hyla arborea, R. dalmatina, R. esculenta und
R. temporaria. Kaulquappen von R. dalmatina fressen mehr Eier von R. temporaria als
Eier der eigenen Art. R. temporaria hingegen frisst mehr Eier von R. dalmatina als dies
R. dalmatina tut. Wahrscheinlich wegen der zéhen Eihullen und der Beweglichkeit
beim Schlupf werden Eier/Schlipflinge von R. dalmatina weniger effizient gefressen
als die der andern Arten. In 53 nordschweizerischen Laichplétzen von R. dalmatina
laichen sieben andere Arten in folgenden Haufigkeiten syntop: R. temporaria 94,3 %,
R. esculenta 79,2 %, H. arborea 60,4 %, B. bufo 35,8 %, B. variegata 1,9 %, Alytes obstetri-
cans 1,9 % und B. calamita 0 %. Die 6kologische Relevanz des in Experimenten nach-
gewiesenen Laichfressens hangt von den spezifischen Laichzeiten und Habitatprafe-
renzen ab. Soweit bekannt, kann R. dalmatina ihren zeitlichen Vorsprung kaum zum
Laichraubern nutzen, weil die Spétlaicher andere Gewassertypen, bzw. im gleichen
Gewasser andere Mikrohabitate bevorzugen.

Schlisselbegriffe: Amphibia, Anura, Bombina variegata, Bufo bufo, B. calamita, Hyla
arborea, R. dalmatina, R. esculenta, R. temporaria, Oophagie, Larvenraubern und -kanni-
balismus, Anurozénosen, Syntopie, Segregation, 6kologische Relevanz.
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1 Einleitung

Opportunistisches Laichfressen durch Kaulquappen ist bei mehreren Anurenarten in
Labor- und Felduntersuchungen nachgewiesen (HEUSSER 1970, 1971, 2000, BEEBEE
1977, 1979, EHRLICH 1979, WELLS 1979, KLUGE 1981, CHRISTALLER 1983, BANKS & BEE-
BEE 1987, TEJEDO 1991, PETRANKA et al. 1994, PETRANKA & KENNEDY 1999, CROSSLAND
1998a, 1998b, CROSSLAND & ALFORD 1998, KUHN & SCHMIDT-SIBETH 1998, SINSCH
1998). Laichfressen kann dkologische Konsequenzen haben (HEUSSER 1970), die vom
raum-zeitlichen Zusammentreffen der Arten und Entwicklungsstadien abhéngen.

Der Springfrosch, Rana dalmatina, ist ein Frihlaicher mit langer Larvalperiode. Seine
Kaulquappen haben in der Regel die zeitliche Prioritat gegentber den Ubrigen im
gleichen Gewasser laichenden Anurenarten und sind wahrend entsprechend vielen
Laichablagen der Spétlaicher préasent. In unserer Region unmittelbar westlich des
Bodensees betrifft das theoretisch Bombina variegata, Bufo bufo, B. calamita, Hyla arborea,
Rana lessonae, R. esculenta und R. temporaria. Wir haben deshalb experimentell unter-
sucht, ob die Larven des Springfrosches den Laich dieser Arten fressen und diskutie-
ren, wie relevant die Resultate fur die Situation im Feld sind.

2  Material und Methode

H. H. fuhrte die Versuche zum Laichfressen durch, M. L. die Feldarbeiten (Anurozo-
nosen) und Aufzuchten zum Vergleich der Embryonal- und Larvalzeiten von R. dal-
matina und R. temporaria (unpubl. Ms.) und B. R. S. die statistische Analyse zum Laich-
fressen dieser Arten. Wir testeten zwischen Marz und Juli 2000 die Kaulquappen von
R. dalmatina als Rauber der Eier von B. variegata, B. bufo, B. calamita, H. arborea, R. tem-
poraria, R. dalmatina und R. esculenta, dazu Eier von R. dalmatina als Beute der Kaul-
quappen von R. temporaria. Diktiert durch die Phanologie der Arten (Laichvorkom-
men im Feld) gab es einen ersten Versuchsblock zwischen 20.3.2000 und 3.4.2000 mit
den Frahlaichern R. dalmatina, R. temporaria und B. bufo und einen zweiten vom
2.5.-13.7.2000 mit den spater laichenden H. arborea, B. variegata, R. esculenta, R. lessonae
und B. calamita.

Alle Rauber- und Beutestadien stammen aus befruchteten Laichproben, die in der
Region gesammelt wurden. Die Stadien von R. dalmatina stammen aus Proben von 17
zwischen dem 5.3. und 23.3.2000 gelegten Laichballen der drei Standorte Eschenriet
Unterschlatt TG, Seewadelgrab Laufen/Uhwiesen ZH und Kiesgrube Oberboden
Rheinau ZH (beschrieben in LIPPUNER 2000). Der Laich von R. esculenta war ein Ge-
misch verschiedener Gelege aus der Kiesgrube Langfuhr, Gossau, 17 km oststiddstlich
von Zirich; die Aufzucht von Kontrollproben zeigte spater, dass die Kombinationen
esculenta x esculenta (frih absterbend) und esculenta x lessonae (Phénotyp esculenta)
dabei waren (vgl. BLANKENHORN et al. 1971). VVersuchsort war Rapperswil-Jona, Schweiz.

Die als »Rauber« bezeichneten Kaulquappen hielten wir abgezahlt je nach Grofe in
verschiedener Dichte in Plastikgefalen mit 7, 10 oder 14 | Leitungswasser. Die Kaul-
quappen erhielten Fischfutter (Tetrapond® Multimix), das durch ein Teesieb gemor-
sert und mit Wasser zu einem Brei angeruhrt auf den Grund sank. Um Crow-
ding-Effekte klein zu halten, setzten wir die Kaulquappen je nach Temperatur und
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Dichte, in der Regel alle 2 Tage in frisches Wasser um (Kot weggesiebt). Die gleichen
Individuen wurden in den Fressversuchen mehrfach verwendet.

Die erste Versuchsserie fand im Haus bei 20 °C statt, die zweite im Freien unter nattr-
lichen, fur gleichzeitig laufende Versuche identischen Temperaturschwankungen. Die
den Raubern angebotene Beute waren abgezéhlte Eier verschiedener Stadien der
erwahnten Arten. Eigruppen mit Auftrieb beschwerten wir mit Steinchen am Grund.
Die Eier/Schlupflinge wurden taglich kontrolliert und gezahlt. Als Schlipftermin gilt
das Schlipfen von Kontroll-Laichproben aus dem gleichen Gelege bei gleicher Tem-
peratur. Wenn nicht alle Eier/Embryonen vor dem Schlipfen gefressen wurden,
erfolgte die Schlusszahlung (= Resultat) erst, wenn die Zahl der Schlupflinge konstant
blieb, d. h. wenn die Fluchtreaktion der Schllpflinge gegentber dem Anpicken der
R&uber soweit gereift war, dass sie nicht mehr erbeutet werden konnten. »Laichfres-
sen« heif3t also Eier- und/oder Schlupflinge-Fressen. Die Versuche dauerten vom
Einsetzen des Laichs bis zur Schlusszahlung je nach Beuteart und -stadium, Rauber-
dichte und Temperatur 1-11 Tage.

Die angegebene GréRe der Kaulquappen bezeichnet die ungefahre, wahrend der
Versuchsdauer zunehmende, mittlere Totalldnge inkl. Schwanz. Bei R. dalmatina als
Rauber wurde die untere kritische GroR3e fur Laichfressen bestimmt und bei den ver-
schiedenen Rauber-Beute-Kombinationen das Fress-, Schlupf- und Fluchtverhalten
protokolliert. Auch wéhrend der Fressversuche erhielten die Kaulquappen zusétzlich
zu den Eiern/Schlupflingen Fischfutter ad libitum.

Statistische Analyse. Die Fressversuche mit Kaulquappen von Springfrosch und Gras-
frosch als Rauber und Eier beider Arten als Beute haben wir mit einer Kovarianzana-
lyse mit dem Programm SAS 8 statistisch ausgewertet. Die Artenkombination Rau-
ber-Beute war ein Faktor im Modell. Da die Artenkombination »Grasfroschkaulquap-
pen fressen Grasfroschlaich« fehlt, konnten Rauber bzw. Beute nicht als Faktoren ins
Modell aufgenommen werden, und es war auch nicht moéglich, die Rauber-Beute-
Interaktion zu testen. Versuchsdauer, Anzahl und GrofRe der Rauber waren Kovari-
ablen. Nach der Kovarianzanalyse wurde mittels linearer Kontraste gepruft, welche
Artenkombinationen sich statistisch signifikant unterscheiden.

Analysiert wurden jeweils die Proportionen (relative Anteile) gefressener Eier, wobei
jeder Versuch als ein Replikat diente. Vor der Analyse wurden die Proportionen arc
sin vx transformiert (ZAR 1999). Wegen der relativ vielen Replikate, in denen alle oder
keine Eier gefressen wurden, waren die Daten trotz Transformation nur néherungs-
weise normalverteilt. Da sich die Unterschiede zwischen den experimentellen
Behandlungen jedoch als klar erwiesen haben, sind die leichten Abweichungen von
einer Normalverteilung vernachlassigbar, da es keine Grenzfélle gibt. Es sollte jedoch
beachtet werden, dass die P-Werte der Hypothesen-Tests nicht exakt sind.

3 Ergebnisse

3.1 Laichfressen

Kaulquappen von Rana dalmatina fressen Eier/Schlupflinge aller getesteten Arten aber
mit unterschiedlicher Effizienz. Kaulquappen von R. temporaria fressen Schlipflinge
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Tab. 1: Laichfressen durch Kaulquappen von Rana dalmatina und R. temporaria geordnet nach ihrer
Fresseffizienz (gefressene Eier in %). n V = Anzahl Versuche (Replikate); n R = durchschnittliche
Anzahl der Raduber-Kaulquappen.

Spawn predation of tadpoles of Rana dalmatina und R. temporaria ranged according to their efficiency
of preying upon eggs (%). Versuchsblock: early and late breeding prey species; Rauberart: predator
species; n V = number of replicates; n R = mean number of predators; R mm = mean size of predators;
Beuteart = prey species; Gefressen = % of eggs eaten.

Versuchsblock  R&uberart nV nR Rmm Beuteart n Eier Gefressen %
Rana dalmatina 14 345 22,2 Rana dalmatina 189 16,4

20.3._3.4. Rana temporaria 14 43,2 22,4 Rana dalmatina 245 40,8
Rana dalmatina 10 413 23,7 Bufo bufo 201 74,6
Rana dalmatina 12 42,7 19 Rana temporaria 194 75,8
Rana dalmatina 8 35 29,4 Hyla arborea 96 83,3

25137, Rana dalmatina 10 457 35,9 Bombina variegata 113 86,7
Rana dalmatina 11 29,1 35,1 Rana esculenta 132 100
Rana dalmatina 24 343 35,1 Bufo calamita 738 100

von R. dalmatina. Aus den Eiern von R. dalmatina kommen am meisten Schltpflinge
davon, aus den Eiern von R. esculenta und B. calamita keine (Tab. 1).

3.2 Statistischer Vergleich Springfrosch und Grasfrosch

Die Kaulquappen des Springfrosches fressen mehr Eier des Grasfrosches als der eige-
nen Art, und Kaulguappen des Grasfrosches fressen einen héheren Anteil Springfro-
scheier als Kaulquappen des Springfroschs dies tun. Die tiefste Proportion hat intra-
spezifisches Laichfressen der Springfroschkaulquappen (Abb. 1, Tab. 2).

Die Unterschiede in den Proportionen gefressener Eier sind statistisch signifikant
(Tab. 2). Nur die Kovariable Grof3e der Rauber war signifikant. Je groRer die Rauber
waren, desto mehr Eier wurden gefressen. Die Kovariablen Versuchsdauer und An-
zahl der Rauber waren nicht statistisch signifikant (Tab. 2).

Tab. 2: Kovarianzanalyse des Fressversuchs mit Kaulquappen von Spring- und Grasfrosch und Eiern
von Spring- und Grasfrosch. Die linearen Kontraste testen, welche Artenkombinationen sich statis-
tisch voneinander unterscheiden (alle drei unterscheiden sich signifikant voneinander). Das Modell
erklart 68,5 % der Varianz.

Analysis of covariance of the feeding trials using Rana dalmatina and R. temporaria tadpoles as preda-
tors and eggs and hatchlings of R. dalmatina as prey. Linear contrasts test which predator-prey com-
binations are significantly different. The model explains 68.5 % of the variance.

Faktoren bzw. Kovariablen (*) F.G. Mittlere Abwei- F P Steigung
der Kovarianzanalyse chungsquadrate (Standardfehler)
Dauer des Versuchs* 1 0,152 2,02 0,164 0,080 (0,056)
Anzahl Rauber* 1 0,175 2,32 0,137 -0,006 (0,004)
GroRe der Rauber* 1 0,925 12,22 0,001 0,057 (0,016)
Artenkombination 2 2,517 33,25 <0,001

Nicht erklarte Varianz 34 0,075

Lineare Kontraste

Springfrosch als Rauber 1 4,924 65,04 <0,001

Springfrosch als Beute 1 0,689 9,10 0,004
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Abb. 1. Anteil gefressener Eier in Abhangigkeit 1
der Artenkombination R&auber-Beute. Darge-
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3.3 Syntopes Vorkommen mit andern Arten

In 53 untersuchten Laichgebieten von R. dalmatina unmittelbar westlich des Bodensees
und zwischen Thur und Rhein, 350-560 m NN, kommt die Art (Laich, Kaulquappen)
in den in Tabelle 3 angegebenen Haufigkeiten zusammen mit Laich und Larven der
andern im Gebiet nachgewiesenen Anurenarten vor. »Sympatrisch« meint das Vor-
kommen im gleichen Anuren-Laichgebiet, das verschiedene Wasserstellen enthalten
kann, »syntop« dagegen im gleichen Wasserkorper. Die diesbeziiglichen Differenzen
bei den drei Arten mit seltenen gemeinsamen Vorkommen bedeuten: Unter den funf
Féallen, in denen B. variegata sympatrisch mit R. dalmatina vorkommt, ist sie in zwei
Féallen nur bei alles Uberflutenden Hochwassern syntop, und in zwei Féallen kommt sie
nur in unmittelbar benachbarten aber separaten Pioniergewassern vor. Bei A. obstetri-
cans ist in einem Fall unbekannt, in welchem der verschiedenen Gewasser die Larven
abgesetzt werden, und beim einzigen Fall, da die in der Region seltene B. calamita im
gleichen Objekt vorkommt, laicht sie in einem separaten Tumpel.

Tab. 3: Anurozénosen (Laich und Kaulquappen) in 53 nordschweizerischen Laichstandorten von
Rana dalmatina rangiert nach der Anzahl gemeinsamer Vorkommen mit andern Arten im gleichen
Laichgebiet (sympatrisch) bzw. im gleichen Wasserkdrper (syntop).

Anuran assemblages (sympatric and syntopic) in 53 breeding sites of Rana dalmatina (spawn and
tadpoles) in the North of Switzerland ranked according to the number of common occurences with
other species in the same site (sympatric) and in the same water body respectively (syntopic).

Rana dalmatina mit sympatrisch (n) syntop (n) syntop (%)
Rana temporaria 50 50 94,3
Rana esculenta 42 42 79,2
Hyla arborea 32 32 60,4
Bufo bufo 19 19 35,8
Bombina variegata 5 1 1,9
Alytes obstetricans 2 1 1,9

Bufo calamita 1 0 0
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3.4 Ergebnisse einzelner Rauber-Beute-Kombinationen

3.4.1 Rana dalmatina als Beute

Die geringe Gefahrdung der Eier/Schlipfling von R. dalmatina als Beute beruht nach
unseren Beobachtungen, die noch experimentell verifiziert werden sollten, auf zwei
schutzenden Eigenschaften dieser Stadien:

1. R. dalmatina hat (aul3er A. obstetricans) nach unseren Beobachtungen die zéhesten
Eihullen aller in der Region vorkommenden Anurenarten. Wéhrend die nach dem
Schlupfen (im Vergleich z. B. zu R. esculenta ebenfalls relativ zdhen) leeren Eihtllen
von R. temporaria samt den zurlickgebliebenen unbefruchteten Eiern von den ge-
schlupften Larven und grofReren Kaulquappen je nach GréfRe und Zahl der R&uber in
drei bis funf Tagen gefressen werden, dauerte dieser Vorgang in zehn Versuchen mit
leeren Eihullen von R. dalmatina 21 bis 30 Tage, und im Kontrollversuch (ohne Kaul-
guappen) konnten die einzelnen leeren Eikapseln noch 60 Tage nach Versuchsbeginn,
bzw. 90 Tage nach der Eiablage unterschieden werden. Deshalb werden die Embryo-
nen trotz der langen Embryonalzeit auch von 30 mm messenden Kaulquappen von R.
dalmatina und R. temporaria bei der Rauberdichte unserer Experimente kaum vor dem
Schlipfen erreicht.

2. Entsprechend der langen Embryonalzeit - nach den Beobachtungen von M. L. (un-
publ. Ms.) rund doppelt so lang wie bei R. temporaria - sind die Schlipflinge weit
entwickelt: Nach Riis (1991) und den Versuchen von M. L. schltpft R. temporaria im
GOsSNER-Stadium 19-20, R. dalmatina erst im Stadium 21 (GOSNER 1960, vgl. GUYE-
TANT et al. 1999). Entscheidend ist dabei die Fluchtfahigkeit der Schltpflinge, die nach
den Beobachtungen von M. L. und H. H. bei R. dalmatina von allen untersuchten Arten
am weitesten fortgeschritten ist. Sie reagieren nach dem Schlupfen auf das Anpicken
durch die Kaulquappen sogleich mit Flucht, was das Gefressenwerden verunmaoglicht
(HEusseER 2000). Die Larven aller anderen verwendeten Beutearten zeigen in den
Stunden bis Tagen nach dem Schlupfen, auch wenn sie schon tber kurze Strecken frei
schwimmen, noch keine adaquate Fluchtreaktion auf das Anpicken durch Rauber und
werden bis zu 100 % gefressen. Die direkte Beobachtung zeigt, dass R. dalmatina durch
arteigene Kaulquappen und solche von R. temporaria in der Regel nur unmittelbar
wahrend des SchlUupfens gefressen werden kdénnen. Deshalb ist die Effizienz des
Laichfressens durch Rauber gleicher Groflie und Zahl mit Eiern von R. dalmatina gerin-
ger als mit R. temporaria-Eiern: Je 120 20—21 mm messende R. dalmatina-R&auber fral3en
59 Schltpflinge aus insgesamt 61 R. temporaria-Eiern (= 96,7 %) aber nur 5 Schltpflin-
ge aus 53 Eiern von R. dalmatina (= 9,4 %; ¥ = 87,75, P <0,001). Die Ergebnisse der
statistischen Analyse der Proportion gefressener Eier in Abhangigkeit der Artenkom-
bination (Abb. 1 und Tab. 2) sind mit dieser Interpretation kompatibel.

3.4.2 Rana dalmatina als Rauber

Die GroRe der Rauber ist wichtig fur die Effizienz des Laichfressens und es gibt eine
kritische GréRe, unterhalb welcher auch sehr viele Larven, die bereits andere Nahrung
aufnehmen, nichts ausrichten. Die GroRe, ab der das Laichfressen von R. dalmati-
na-Kaulguappen einsetzt, grenzten wir mit den folgenden zuséatzlichen Versuchen ein
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(wegen der zdhen Eihtllen von R. dalmatina und R. temporaria kommt bei kleinen
Raubern nur das Fressen von Schlupflingen in Betracht):

Schlupflinge von Rana dalmatina als Beute (intraspezifisch). Beim Fressen arteige-
ner Schliipflinge liegt die untere Gréflengrenze der R. dalmatina-Rauber bei ca. 20 mm:
107 20 mm grofe R. dalmatina fraBen 6 von 52 schlipfenden R. dalmatina (= 11,5 %),
aber auch 86 25-30 mm messende nur 9 von 27 (= 33 %). Ob die geringe Effizienz
beim Fressen arteigener Schltpflinge von R. dalmatina (im Vergleich zu R. temporaria
als Rauber) nur auf der geringeren »Starke« der R. dalmatina-Kaulquappen beruht
oder ob es zusatzlich eine intraspezifische Hemmung gibt, wurde nicht untersucht.

Schlupflinge von Rana temporaria als Beute. 136 Kaulquappen von R. dalmatina, die
bei Versuchsbeginn 10-11 mm, am Schluss 11-15mm malien, fraBen 0 von 29
Schlupflingen von R. temporaria. Die gleichen 136 R&auber fraRen 3 Tage spater mit
11-15 mm (Start) bis 15—17 mm (Schluss) 6 von 28 solcher Schliipflinge (= 21,4 %; ¥ =
6,94, P = 0,008). Das Fressen von Schlipflingen setzt ab einer Lange von ca. 15 mm,
das Wegfressen aller Schltpflinge aus 20 eingegebenen Eiern durch 30 Kaulquappen
etwa ab 20 mm ein. Das gilt fur kleine und mittelgrof3e Schltpflinge. Bei den Laich-
proben von R. temporaria schwankte die Schlipflingsgrofie je nach EigréR3e (z. B. RYSER
1988) zwischen 9 und 12 mm. Bei den 12 mm grofRen Schlipflingen ist die Fresseffi-
zienz auch von 20 mm grofien R. dalmatina noch gleich 0, da schon das Sichkrimmen
dieser extrem grof3en SchlUpflinge prohibitiv wirkt.

Eier von Bufo bufo als Beute. Die dunne, bald locker werdende Gallerte der Laich-
schniire ermoglicht schon Kaulquappen ab 15-17 mm das Verzehren von Embryonen
vor dem Schltpftermin. Bei einer Dichte von 28-50 R&ubern pro 7 bzw. 14 | und
Laichschnurabschnitten zu 15-35 Eiern werden die Embryonen zuerst freigelegt und
dann von 20 mm grofien Raubern teilweise, von 30 mm groflen Raubern vollstdndig
gefressen. Bei B. bufo tritt die vor Frall schiitzende Fluchtreaktion mit einer Larvenlan-
ge von ca. 7-8 mm auf.

Eier von Hyla arborea als Beute. In sechs von acht Versuchen mit je zwdlf Eiern von
H. arborea beseitigten die Kaulquappen von R. dalmatina in den ersten Versuchstagen
die Eihlllen und verzehrten dann die nackten Embryonen kurz vor dem Schlipfter-
min der Kontrollen, einzelne noch nach dem Schlipfen. In einem Versuch fraBen die
Kaulquappen keine Eihtllen aber 8 von 12 Schlupflingen und in einem Versuch wur-
den weder Hullen noch Schlupflinge gefressen.

Eier von Bombina variegata als Beute. VVon vier Laichproben unterschiedlicher Sta-
dien wurden frihere Stadien (vor GOSNER-Stadium 14) zu 100 % vor dem Schlupfen
verzehrt. Beim Start mit Stadien kurz vor dem Schlipfen (etwa GOSNER-Stadium 19)
wurden die meisten vor, einige wahrend aber nur einzelne nach dem Verlassen der
Eihulle verzehrt, obschon die Schlipflinge in den folgenden zwei Tagen (auf
Anstupfen mit einem Halm) noch nicht zuverléssig flichteten; eine stadienspezifische
UngenieBbarkeit der B. variegata-SchlUpflinge ist denkbar.

Eier von Rana esculenta als Beute. In den 11 in Tabelle 1 aufgenommenen Versuchen
mit jeweils 12 frischen Eiern betrug die Fresseffizienz 100 %; fast alle Embryonen
wurden vor dem Schlupftermin von der Gallerte befreit und etwa in den Gos-
NER-Stadien 17-18 gefressen. In einem Versuch wurden erst die Schlupflinge gefressen.
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Funf zuséatzliche Versuche mit je Uber 100 Eiern und ein Versuch mit Uber 300 Eiern
aus der gleichen Gelegemischung geben einen Eindruck von der Fresskapazitat: 30 bis
70 28-32 mm groRRe R&uber fralen die funf Proben zu >100 Eiern vollstandig auf und
zwar je nach Behélter bis zu 100 % als vor dem Schlipftermin aus den Eihullen ge-
schélte Embryonen, eine Minoritét erst als Schltupflinge. Im Gefa mit >300 Eiern und
60 Kaulquappen von 34 mm wurden die Eihullen bis zum Schlipftermin zwar redu-
ziert, waren aber noch ziemlich kompakt. Erst die spontan schliipfenden Larven wur-
den laufend verzehrt, bis sie nach vier Tagen flichten konnten; es Uberlebten 80
Schlupflinge.

Eier von Bufo calamita als Beute. In allen 24 Versuchen mit Gelegeabschnitten zu 12
bis 100 Eiern wurden die insgesamt 738 Eier innerhalb von Stunden bis sechs Tagen
verzehrt - alle vor dem Schltpftermin. Dies gilt fir so verschiedene Versuchsvarian-
ten wie: 20 Rauber : 12 Eier, 60 Rauber : 100 Eier, 20 Rauber : 48 Eier, fur frische Gelege
wie fur solche im GOSNER-Stadium 16.

4  Diskussion der 6kologischen Relevanz

Oophagie ist bei Kaulquappen von »Bromelienfroschen« seit langem bekannt (DUNN
1926, CRUMP 1986, MCDIARMID & ALTIG 1999); bei einigen Arten ist Ei-Kannibalismus
sogar obligatorisch (z. B. JUNGFER & WEYGOLDT 1999). Das Laichfressen der Kaul-
guappen offener Gewasser ist dagegen opportunistisch, und wenn die Eier nicht
gerade giftig sind (CROSSLAND & ALFORD 1998), bezuglich des Nahrungscharakters
trivial. Hier sagen Behélterversuche noch nichts aus Uber die 6kologische Relevanz
des Laichfressens im Freien. Voraussetzung fur mogliches Laichfressen ist das raumli-
che und zeitliche Zusammentreffen bestimmter Arten- und Stadienkombinationen.
Wir diskutieren der Reihe nach: syntopes Vorkommen, Mikrohabitatwahl und zeitli-
che Uberschneidung der fur das Laichfressen relevanten Arten und Entwicklungssta-
dien.

Der Springfrosch wird im westlichen Bodenseeraum und am daran anschlieenden
Rheinabschnitt erst seit wenigen Jahren nachgewiesen; seine Inventarisierung ist noch
nicht abgeschlossen (GROSSENBACHER 1988, WEIBEL et al. 1995, ROHRBACH & KUHN
1997, LIPPUNER 1997, 2000). Anurozénosen mit R. dalmatina sind in unserer Region
theoretisch mdglich mit B. variegata, B. bufo, B. calamita, H. arborea, R. temporaria und R.
esculenta. Ein Sonderfall ist A. obstetricans, die als Beute nicht in Frage kommt, deren
fakultativ Gberwinternde Larven (z. B. GRUBER 1972, THIESMEIER 1992) aber zur Laich-
zeit von R. dalmatina bereits im Wasser sind. Nach PETRANKA & KENNEDY (1999) fres-
sen Uberwinterte Kaulquappen von R. clamitans den im Frihling gelegten Laich von
R. sylvatica.

Unter den erwahnten Arten wird syntopes Vorkommen mit R. dalmatina am héaufigs-
ten von R. temporaria beschrieben (KRONE et al. 1997), wobei aber aufféllt, dass sich
starke Bestédnde beider Arten im gleichen Gewasser oft ausschliefen (ROHRBACH &
KUHN 1997, LIPPUNER 2000, OBST 1971, SCHMIDTLER & GRUBER 1980, SCHUSTER 2001).
Am zweithaufigsten wird syntopes Vorkommen mit R. esculenta, B. bufo und H. arborea
(in unterschiedlichen Anteilen) erwahnt aber nur selten mit B. variegata, B. calamita
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und A. obstetricans (BERGER & MEHNERT, FOG, HACHTEL et al., PINTAR et al., PODLOU-
CKY, ZAVADIL - alle in KRONE et al. 1997; THIELCKE 1987, GROSSENBACHER 1988, WEIBEL
et al. 1995, KUHN & SCHMIDT-SIBETH 1998, LIPPUNER 1997, 2000). Geht man von B.
calamita aus, erwédhnen nach SINSCH (1998) unter elf Autoren nur GUNTHER et al. (1996)
und ZAVADIL (1994) Larvenzénosen zwischen B. calamita und R. dalmatina.

Das fur unsere Region mehrfach erwdhnte Vorkommen von R. dalmatina in Kies- und
Lehmgruben (GROSSENBACHER 1988, 1997, WEIBEL et al. 1995, ROHRBACH & KUHN
1997, LIPPUNER 1997) lasst an gemeinsame Vorkommen mit den Pionierarten B. varie-
gata und B. calamita denken. Definiert man aber »syntop« als »im gleichen Wasserkor-
per vorkommend« ist das rAumliche Zusammentreffen von R. dalmatina-Stadien mit
solchen von B. variegata, A. obstetricans und B. calamita sehr selten (Tab. 2).

Bei R. temporaria, R. esculenta, H. arborea und B. bufo scheinen die relativ haufigen
syntopen Vorkommen (in potenziell fur alle vier Arten geeigneten Biotopen) vor
allem eine Funktion der Stetigkeit der betreffenden Arten in der jeweiligen Region zu
sein; bei B. variegata und B. calamita dagegen ist gemeinsames Vorkommen wegen
unterschiedlichen Biotoppréferenzen selten.

Bei unmittelbar benachbartem Vorkommen ist zu bertcksichtigen, dass anthropogene
Veranderungen der Lebensraume aber auch Umsiedlungen dazu fuhren kénnen, dass
zwei sonst getrennte Arten im gleichen Gewasser ablaichen (BAUMGARTNER et al.
1997). Eine solche sekundéare Syntopie, welche auch nach nattrlichen Hochwassern
entstehen kann, ermdglicht Laichfressen, das normalerweise wegen der unterschiedli-
chen Biotoppraferenzen unwahrscheinlich ist, wie das im Feld schon beobachtet wur-
de (BEEBEE 1977, 1979, BANKS & BEEBEE 1987, KUHN pers. Mitt.). Bei einer sekundéaren
Nivellierung des Laichgewasserangebots kann R. dalmatina zur dominanten Art wer-
den (SCHUSTER 2001).

Ist die Bedingung des Vorkommens geeigneter Stadien im gleichen Wasserkdrper
erfullt, hangt die Mdglichkeit des Laichfressens noch von der Art des Gewassers, der
Laichplatzwahl der Adulten, der Habitatwahl der Larven und von ihrem Verhalten
ab. Nach EIBL-EIBESFELDT (1953), ROHRBACH & KUHN (1997) und eigenen Beobachtun-
gen (M. L.) leben R. dalmatina-Larven eher einzeln, verborgen in tieferen Bereichen.
GROSSE & BAUCH (1997) erwéhnen auch das Abweiden des Oberflachenbelags und
grolRere Gruppen an besonnten, flachen Uferstellen. Nach WARINGER-LOSCHENKOHL
(1988a) héngt die Einschichtung in die Wassersaule von der Vegetation und der Pré-
senz der Kaulguappen anderer Arten ab, nach J. VAN BUSKIRK (persdnliche Mittei-
lung) auch von der Anwesenheit von Pradatoren, indem sich R. dalmatina-Larven
verstecken, wenn Libellenlarven (Aeschna sp.) da sind. Wie selbst beobachtet, kann
man am Gartenweiher bei den Kaulquappen aller drei bertcksichtigten Rana-Arten
durch Auslegen von Futter Aggregationen in der seichten Uferzone bewirken - die
theoretisch ideale Voraussetzung fur das Fressen des Laichs von B. variegata und B.
calamita. R. esculenta und H. arborea laichen wo mdglich an der Vegetation nahe der
Oberflache Uber tieferem Wasser (was in den typischen Habitaten von R. dalmatina
maglich ist), eine Laichposition, die das Laichfressen erschwert (HEUSSER 1970, 2000
und vorliegende Versuche), aber in suboptimalen Habitaten heften sie den Laich auch
an leicht zugangliche Grasblschel am Ufer (eigene Beobachtungen). Die Wahl des
momentanen Mikrohabitats hangt weiter von der Temperatur, dem Sonnenstand, von



84 HEUSSER, LIPPUNER & SCHMIDT

Lernvorgangen (HEUSSER, 2000) und dem Feinddruck (z. B. VAN BUSKIRK & YUREWICZ
1998) ab.

Zeitliche Voraussetzung fir das Laichfressen ist, dass Kaulquappen vor dem Laich
anwesend sind. R. dalmatina ist in der Regel ein Frihlaicher, aber nur fakultativ auch
ein Explosivlaicher (nach Region, wenn es die Temperatur erlaubt, bzw. in spatwar-
men Jahren), der seine Hauptlaichmasse kurz vor R. temporaria ablegt, wobei sich die
Gesamtlaichzeiten dieser beiden Arten tiberschneiden und spéater noch eine Uberlap-
pung mit der Laichzeit von B. bufo mdglich ist (SCHMIDTLER & GRUBER 1980, BLAB
1982, 1986, WARINGER-LOSCHENKOHL 1988b, PODLOUCKY 19973, b, RIIS 1997, KUHN &
ROHRBACH 1998, KUHN & SCHMIDT-SIBETH 1998, LIPPUNER 2000). In unserer Region
war R. dalmatina in den letzten Jahren sowohl Frih- als auch Explosivlaicher und legte
seine Hauptlaichmasse innerhalb von 2—4 Tagen ab, weshalb die Uberschneidung der
Laichzeit bezuglich der Laichmenge mit R. temporaria klein, mit B. bufo minimal war.
Da sich R. dalmatina langsamer entwickelt als R. temporaria, schlipfen beide Arten
etwa gleichzeitig, so dass Laichfressen kaum mdglich ist (Ris 1991, ROHRBACH &
KUHN 1997, KUHN & SCHMIDT-SIBETH 1998, LIPPUNER 2000); auch zu B. bufo dirfte der
zeitliche Abstand meistens zu klein sein. Von der »Regel«, dass R. dalmatina Friih- und
Explosivlaicher ist, gibt es ebenfalls Ausnahmen (GROSSENBACHER 1997, SOFIANIDOU &
KYRIAKOPOULOU-SKLAVOUNOU 1983). In Gewassern, in denen R. temporaria vor oder
gleichzeitig mit R. dalmatina laicht, beobachteten CHRISTALLER (1983) und KUHN &
SCHMIDT-SIBETH (1998), dass R. temporaria-Kaulquappen Laich von R. dalmatina fra-
Ren. Eine Dominanz von R. dalmatina auf Grund seiner zeitlichen Prioritat diskutiert
SCHUSTER (2001).

Wéhrend der Fressphase hat R. dalmatina (zusammen mit R. temporaria und B. bufo)
nicht nur die Prioritdt gegentber den Spatlaichern, sondern deckt mit ihrer ver-
gleichsweise langen Larvalzeit (GROSSE & BAUCH 1997, ZAvADIL 1997, LIPPUNER un-
publ. Ms.) besonders viele der zeitlich stark streuenden Laichtermine von H. arborea,
B. variegata und B. calamita ab, was R. dalmatina zu einem besonders starken Pradator
dieser Arten machen kénnte.

Die raum-zeitlichen Beziehungen und Wechselwirkungen zwischen den Eiern und
Kaulquappen der Arten mit biotischen und abiotischen Faktoren sind so komplex,
dass sich aus Laborversuchen keine Aussagen Uber die dkologische Relevanz des
potenziell méglichen Laichfressens machen lassen. Unseres Wissens wurde Laichfres-
sen durch R. dalmatina noch nie im Feld beobachtet. Obschon sie in den Behéltern als
relativ starke Rauber wirken (HEUsSER 2000), kénnen sie in den fir die beteiligten
Arten optimalen Biotopen ihre zeitliche Prioritat moglicherweise nicht nutzen. Dage-
gen lasst sich daruber spekulieren, ob die zeitliche Prioritat der Frihlaicher gerade
eine Mitursache der innerhalb und zwischen den Gewassern zu beobachtenden Habi-
tatsegregation der Spatlaicher ist.

5 Dank

B.R. S. wurde vom Schweizerischen Nationalfonds unterstiitzt (Nr. 31-55426.98 an J. VAN
BUSKIRK).
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