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Uberraschend diverse Anpassungsstrategien

Die Fortpflanzungsbiologie
der Froschlurche

BRUNO VIERTEL

Ein Pdrchen des Kolbenfingerlaubfrosches (Boana faber)
in einem gegrabenem Bassin in Brasilien. Foto: Mauro
Teixeira.

Urspriinglich entwickeln sich die » Lissamphibia, zu denen
die Anura (Froschlurche), Urodela (Schwanzlurche) und
Blindwiihlen (Gymnophiona) gehdéren, in stehenden Ge-
widssern. Dies birgt jedoch die Gefahr der Austrocknung und
» Prddation. Einige Arten haben deshalb unter dem Druck
der Vermeidung von Verlusten ihrer Nachkommen verbliif-
fend diverse fortpflanzungsbiologische Anpassungen ent-
wickelt. Dazu gehért bei den Anuren die Eiablage auf der
feuchten Erde oder in Erdhéhlen. Die Eiablage in » Phytotel-
men (auch Phytotelmata) oder der Transport der Nachkom-
menschaft vom Boden dorthin ist mit auffdlligen Verhal-
tensmustern verbunden. Die Ernéhrung der Larven ist auf
vielfdltige Weise gel6st und hdufig Teil eines Brutpflegever-
haltens. Die Entwicklung der Eier am Kérper, in der Mund-
héhle oder im Magen-Darm-Trakt ist eine Sonderl6sung. Im
Gegensatz zu den Urodela und besonders zu den Gymno-
phiona ist die Entwicklung der Eier im Eileiter bei den Anu-
ren die seltene Ausnahme.
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ie Froschlurche (Anura, auch Salientia, 50 Familien
mit 7690 Arten nach [1]) sind » Tetrapoda und geho-
ren phylogenetisch zu den rezenten Lissamphibia [2, 3].
Diese werden als Schwestergruppe aller anderen rezenten
Tetrapoda, den » Amniota, verstanden [4, 3]. Als Vorfah-
ren der Lissamphibia gelten die Dissorophoidea, eine
Gruppe der ausgestorbenen Temnospondyli (Karbon bis
Trias, vor 355 bis 201 Millionen Jahren), die duf3erlich den
heutigen Salamander(larven) dhnlich waren [5]. Eine aus-
gezeichnete Abhandlung zur phylogenetischen Herkunft
der Lissamphibia wird in [6] gefunden. Die Diskussion zur
Herkunft der Lissamphibia ist jedoch bei weitem nicht
abgeschlossen. Die Literatur listet 15 gemeinsame Merk-
male (Synapomorphien) der Lissamphibia auf [3]. Diese
beziehen sich auf morphologische und physiologische
Zusammenhinge. Das Alleinstellungsmerkmal aller » Am-
phibia innerhalb der Tetrapoda ist die urspriinglich freile-
bende aquatische Larve mit » exotropher Nahrungsauf-
nahme (55 % aller Lissamphibienarten nach [7]), die wih-
rend der » Metamorphose in ein Jungtier umgewandelt
wird. Diese Merkmale werden als » anzestral angesehen
und sind der evolutive Ausgangspunkt aller abgeleiteten
Fortpflanzungsstrategien. Die Ausbildung von Larven zwi-
schen der Embryonalentwicklung und dem Adultstadium
wird als biphasic life oder complex life cycle im Gegensatz
zu dem single life cycle ohne Larve bei den Amniota be-
zeichnet [8]. Die Larven der Anura werden auch Kaul-
quappen genannt. Fiir das gesamte Tierreich werden Lar-
ven als Entwicklungsstadien definiert, die Organe besitzen,
die transitorisch sind und wihrend der weiteren Entwick-
lung und Metamorphose um- oder abgebaut werden.
Die Ausbildung von Larven hat verschiedene Vorteile:
Da Larven Fress- und Wachstumsstadien sind, die ihre Bio-
masse durch Nahrungsaufnahme auerhalb des Mutter-
leibes vergrofiern, kann die Grofde der Eier klein gehalten
werden, was eine grofle Eizahl ermoglicht. Auflerdem
leben Larven meist unter anderen Umweltbedingungen
als die Adulti, wodurch Konkurrenz vermieden wird [9].
Diese Punkte werden als ursichlich fiir das regelhafte
Auftreten von Larven im Tierreich angesehen. Es gibt
Griinde anzunehmen, dass die Larven der Amphibia ein
gemeinsames Merkmal aus der frithen Tetrapoden-Stamm-
linie sind [4]. Die fortpflanzungsbiologische Bindung an
Wasser oder zumindest an ein feuchtes Milieu ist daher
ein wesentliches Unterscheidungsmerkmal gegeniiber
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den Amniota und hat die Evolution der Amphibia beein-
flusst.

Die Nachteile einer wassergebundenen Fortpflanzung
sind die Abhiingigkeit von der Verfiigbarkeit von Laichge-
wissern, die Gefahr ihrer Austrocknung wihrend der Ent-
wicklung und die Pridation sowie die mogliche Nahrungs-
knappheit. Evolutive Anderungen, die diese Nachteile
uberwinden, sind nach der Darstellung in [8] beim com-
plex life cycle eingeschrinkt. Die Larve bleibt immer er-
halten, wenn auch in bestimmten Fillen die Organe der
Nahrungsaufnahme, Verdauung oder Fortbewegung nicht
voll ausgebildet werden [10]. Jedoch - und das ist wesent-
lich - ist die » Hypothalamus-Hypophysen-Schilddriisen-
Achse immer vorhanden, da ohne sie die essenzielle Meta-
morphose nicht moglich ist. Die Metamorphose definiert
die Larve! Deshalb wird hier im Gegensatz zu anderen
Autoren nicht von direct development und missing larva,
sondern von einer kryptischen Larve gesprochen. Nach
[11] bilden ca. 1400 Anurenarten kryptische Larven aus.

Evolutive Anderungen der anzestralen

Fortpflanzungsbiologie
Bei nahezu allen Anuren fehlt die innere Befruchtung
und daher die Entwicklung im Muttertier (Ovoviviparie,
Viviparie, Modes 38 und 39 (Fortpflanzungsstrategien, sie-
he unten), siehe auch Kasten ,Reproduktionsbiologische
Definitionen®). Es gibt nur wenige Ausnahmen mit innerer
Befruchtung bei afrikanischen Bufonidae (Familie der Kro-
ten): Viviparie, also Metamorphose der Larven im Eileiter
findet sich bei Nimbaphrynoides occidentalis, Necto-
pbrynoides tornieri und Nectopbrynoides viviparus. Als
Sonderwege gibt es die innere Befruchtung und freileben-
de Larven bei Altiphrynoides osgoodi und Limnonectes
larvaepartus oder die innere Befruchtung und Eiablage
kurz nach der Befruchtung bei Altiphrynoides malcolmi.
Es ist bekannt, dass bei Nimbaphbrynoides occidentalis
die Entwicklung weiterer Eizellen durch » Progesteron
verhindert wird. In [12] ist der so gesteuerte und an die
Trockenheit gebundene Reproduktionszyklus dieser Art
beschrieben. Der Wintereinbruch in der holarktischen
Region begrenzt die Linge der Larvalperiode. Da den
holarktischen Anuren die innere Befruchtung fehlt, kon-
nen sie nicht wie die Salamandridae (Echte Salamander,
Ordnung der Schwanzlurche, z. B. Salamandra atra,
Alpensalamander) auf Viviparie setzen, um diese klimabe-
dingte Einschrinkung zu umgehen. Dies hat mit grof3er
Wahrscheinlichkeit die globale Verbreitung der Anuren
-und auch ihre Hohenverbreitung - beeinflusst.

Nachfolgend sind die weltweit verbreiteten Reproduk-
tionstrategien der Anuren (Modes nach [9]) mit einzelnen
Beispielen in Klammern zusammengefasst. Die Auflistung
spiegelt nicht fiir alle Fille stammesgeschichtliche oder
evolutionsbiologische Zusammenhinge wider. Wie be-
reits angesprochen werden Gewisseraustrocknung und
Pridation als » Selektionsfaktoren fiir die Entstehung der
Reproduktionsstrategien angenommen. IThre Vielfalt ist
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auffillig. Jedoch ermoglichen Literaturdaten kaum eine
vertiefende Kausalanalyse.

Aquatische Eier
Mode 1: Eier und exotrophe Larven in » lentischen Gewis-
sern (Lithobates, Rana, Abbildung 1a)

Mode 2: Eier und exotrophe Larven in » lotischen Ge-
wassern (Atelopus)

Mode 3: Eier und frithe Larven in subaquatischen Kam-
mern, dltere exotrophe Larven in lotischen Gewissern
(Crossodactylus)

Mode 4: Eier und frithe Larven in natiirlichen oder
gegrabenen Bassins; Wegspiilen der exotrophen Larven in
lentische oder lotische Gewisser (Boana, Abbildung 1b)

Mode 5: Eier und frithe Larven in unterirdischen, gegra-
benen Nestern; Wegspiilen der exotrophen Larven in len-
tische oder lotische Gewisser (Aplastodiscus leucopygius)

Mode 6: Eier und exotrophe Larven im Wasser von
Baumhohlen und » Epiphyten (Phyllodytes)

Mode 7: Eier und » endotrophe Larven in wassergefiill-
ten Vertiefungen (Eupsophus roseus)

Mode 8: Eier und -endotrophe Larven in Baumhohlen
und Epiphyten (Dendrophryniscus)

Mode 9: Eiablage in lotischen Gewissern, orale Auf-
nahme der Eier durch die Mutter (Rheobatrachus, Magen-
briterfrosche), Entwicklung im Magen; gelten inzwischen
als ausgestorben [13, 18]

Aquatische Eier in einem von Blasen gebildeten
Nest
Mode 10: Nester mit exotrophen Larven auf einem loti-
schen Gewisser schwimmend (Chiasmocleis leucosticta)

IN KURZE

- Urspriinglich entwickeln sich die Amphibia in Gewdssern.

- Unter dem Druck der Vermeidung von Verlusten ihrer
Nachkommen durch Gewdssereintrocknung und die
aquatische Rduberfauna entstehen verbliiffende fort-
pflanzungsbiologische Anpassungen.

- Dazu zdhlen bei den Anura Ablage- und Absetzpldtze der
Eier und Larven auBerhalb von Gewdssern, in Phytotel-
men, Epiphyten, Baumhéhlen, auf der Erde oder in Erd-
héhlen oder der Transport der Nachkommenschaft
verbunden mit auffdlligen Verhaltensmustern dorthin.

- In diesen Kleinstbiotopen wird das Uberleben der Nach-
kommenschaft durch Zufiitterung mit Néhreiern, Bewa-
chen und Verteidigung gegen Eindringlinge gesichert
(Brutpfiege).

- Estreten kryptische Larven mit reduzierter Morphologie
und Anatomie auf.

- Die Entwicklung im Eileiter (Viviparie) ist bei den Anura
die Ausnahme, da die innere Befruchtung sehr selten ist.

- Bei den Urodela und den Gymnophiona kommt die Ent-
wicklung der Larven im Eileiter hdufiger bzw. regelhaft
vor, da eine innere Befruchtung in diesen Fdllen még-
lich ist.
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ABB. 1 Typische Eiablagepldtze der Anura. a) Laichballen von Rana temporaria
(Grasfrosch, Ranidae) in einem lentischen Gewasser im Hunsriick (Mode 1).

b) Boana faber (Kolbenfingerlaubfrosch oder Schmied, Hylidae) in einem
gegrabenem Bassin in Brasilien; die Larven beenden dort ihre Entwicklung
(Mode 4). c) Schaumnest von Physalaemus cuqui (Lidblasenfrosche, Leptodac-
tylidae) auf einem lentischen Gewadsser in Argentinien schwimmend (Mode
11). d) Entwicklung von Cycloramphus dubius (Knopffrosch, Cycloramphidae)
in Brasilien auf einem Felsen in der Gischt eines Wasserfalls (Mode 19).

e) Schaumnest von Adenomera marmorata (Marmorierter Tropischer Ochsen-
frosch, Leptodactylidae) in einem unterirdischen, gegrabenem Nest in Brasi-
lien; die endotrophen Larven verbleiben dort (Mode 32). f) Arborikoles
Schaumnest von Rhacophorus kio (Flugfrosch, Rhacophoridae) in Siidostasien;
die Larven fallen in lentische oder lotische Gewdsser (Mode 33). Abb. b-f) aus
Amphibia Web, Druckgenehmigung erteilt: b) MauroTeixeira jr., c) Marco Katzen-
berger, d) Marcio Martins, e) Mauro Teixeira jr., f) Nikolai Orlov.

Aquatische Eier in Schaumnestern
Mode 11: Schaumnester auf einem lentischen Gewisser
schwimmend, die exotrophen Larven in lentischen Ge-
wissern (Physalaemus, Abbildung 1¢)

Mode 12: Schaumnester auf einem lentischen Gewiis-
ser schwimmend, die exotrophen Larven in leicht beweg-
ten Gewissern (Limnodynastes interioris)
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Mode 13: Schaumnester flottierend im Wasser gegra-
bener Bassins, exotrophe Larven lentisch (Leptodactylus
podicipinus)

Mode 14: Schaumnester flottierend im Wasser von
Blattachseln terrestrischer Bromelien, exotrophe Larven
lentisch (Physalaemus spiniger)

Aquatische Eier in den Riicken der aquatischen

Weibchen eingebettet (Brutpflege)

Mode 15: Aus den Eiern schliipfen exotrophe Larven
(Pipa carvalboi)

Mode 16: Aus den Eiern schliipfen fertige Jungtiere
(Pipa pipa, Abbildung 2¢)

Terrestrische Eier auf dem Boden, auf Felsen

oder eingegraben

Mode 17: Eier und frithe Larven in gegrabenen Nes-
tern, nach Uberflutung Larven in lentischen oder lotischen
Gewissern (Pseudophryne)

Mode 18: Eier auf dem Boden oder auf Felsen tiber
dem Wasser, die exotrophen Larven bewegen sich zum
Wasser (Pbrynomedusa appendiculata)

Mode 19: Eier auf feuchten Felsen, in Felsspalten
oder auf Wurzeln iiber dem Wasser, die exotrophen Lar-
ven im Wasserfilm feuchter Felsen (Gischt) oder in der
Ubergangszone Wasser-Land (einige Cycloramphbus, Ab-
bildung 1d)

Mode 20: Die exotrophen Larven werden von den El-
tern zum Gewisser getragen, Brutpflege (Allobates)

Mode 21: Aus den Eiern schliipfen endotrophe Larven,
die sich in Nestern weiterentwickeln (Cycloramphbus par-
vulus)

Mode 22: Aus den Eiern schliipfen endotrophe Larven,
die ihre Entwicklung auf dem Riicken oder in Bruttaschen
der Adulti beenden, Brutpflege (Rbhinoderma darwinir)

Mode 23: Kryptische Larven (siche oben)

» Arborikole Eier
Abbildung 3 zeigt verschiedene Brutplitze von pflanzen-
briitenden Anuren.

Mode 24: Eier entwickeln sich zu exotrophen Laven,
die in lentische Gewisser fallen (Phyllomedusa)

Mode 25: Eier entwickeln sich zu exotrophen Laven,
die in lotische Gewisser fallen (Hyalinobatrachium)

Mode 26: Eier entwickeln sich zu exotrophen Larven,
die sich in wassergefiillten Spalten von Biumen aufthalten
(Nyctimantis rugiceps)

Mode 27: Die Eier entwickeln sich (iiber kryptische
Larven) zu Froschen (Ischnocnema nasuta)

Eier in Schaumnestern (terrestrisch oder
arborikol)
Mode 28: Schaumnester auf dem Waldboden, die exotro-
phen Larven werden durch Uberflutung in lentische Ge-
wasser gespllt (Formen der Physalaemus signifier-Grup-
pe)

© 2024 Die Autoren. Biologie in unserer Zeit
veroffentlicht durch VBIO e.V. unter der CG-BY-SA 4.0-Lizenz



ZOOLOGIE | IM FOKUS

Mode 29: Schaumnester mit Eiern und frithen Larven
in offenen Bassins, die exotrophen Larven werden durch
Uberflutung in lentische oder lotische Gewiisser gespiilt
(einige Leptodactylus)

Mode 30: Schaumnester mit Eiern und frithen Larven
in unterirdischen, gegrabenen Nestern, die exotrophen
Larven werden durch Uberflutung in lentische Gewisser
gespult (Leptodactylus fuscus)

Mode 31: Schaumnester mit Eiern und frithen Larven
in unterirdischen, gegrabenen Nestern, die exotrophen
Larven werden durch Uberflutung in lotische Gewisser
gespult (Leptodactylus cunicularius)

Mode 32: Schaumnester in unterirdischen, gegrabenen
Nestern, die endotrophen Larven verbleiben dort (einige
Adenomera, Abbildung 1e)

Mode 33: Arborikole Schaumnester, die Larven fallen
in lentische oder lotische Gewisser (Rbhacophorus, Abbil-
dung 1)

Eier von den Elterntieren getragen (Brutpflege)
Mode 34: Eier an den Hinterbeinen des Miannchens (4/ytes,
Abbildung 2a), die exotrophen Larven werden in lentischen
Gewissern abgesetzt (Stefania satelles, Abbildung 2b)

Mode 35: Eier in dorsalen Taschen des Weibchens (ei-
nige Gastrotheca, Abbildung 2d), die exotrophen Larven
werden in lentischen Gewissern abgesetzt

Mode 36: Eier auf dem Riicken oder in dorsalen
Taschen des Weibchens, die endotrophen Larven ent-
wickeln sich in den wassertragenden Blattachseln von
Bromelien oder Bambus (Flectonotus)

Mode 37: Eier auf dem Riicken oder in dorsalen Ta-
schen des Weibchens, Entwicklung kryptischer Larven
(Hemipbractus)

Die Eier verbleiben im Eileiter (Ovidukt)
Mode 38: Ovoviviparie, Erndihrung der Larven durch den
eigenen Dotter (Eleutherodactylus jasperi)

Mode 39: Viviparie, Erndhrung der Larven durch Eilei-
tersekrete (Nimbaphrynoides occidentalis, Nectopbryno-
ides tornieri, Nectophrynoides viviparus, Abbildung 2f)

Die Reproduktionsstrategien jenseits der anzestralen aqua-
tischen Fortpflanzung - insbesondere die kryptischen
Larven und die Brutpflege - werden als evolutive Neu-
anpassungen angesehen (siche [5]). Da die Eier der
Anuren vergleichsweise dotterarm sind, stellt sich die Fra-
ge nach der Erniihrung der Larven unter den Bedingungen
besonderer Reproduktionsstrategien. Urspriinglich ist die
» omnivore Erndhrungsweise mit Hilfe eines Filterappara-
tes [5]. Die Abwandlung der Reproduktionsstrategie kann
alle Organe der Nahrungsaufnahme betreffen. Dariliber
hinaus konnen der Bewegungsapparat und der gesamte
Habitus verindert sein.

Von den arborikolen Larven, die in Phytotelmen tropi-
scher Regionen gefunden werden (Abbildung 3), sind drei
verschiedene Ernihrungsweisen bekannt:
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ABB. 2 Tragen der Nachkommen. a) Mdnnchen von Alytes obstetricans (Nord-
liche Geburtshelferkroéte, Alytidae) mit Eischniiren an den Hinterbeinen, in
Siildwest- und Westeuropa und in westlichen Teilen Mitteleuropas (Mode 34).
b) Stefania satelles (Tepui-Baumfrosch, Hemiphractidae) in Venezuela mit
kryptischen Larven auf dem Riicken des Weibchens (vergleichbar Mode 34).
c) Weibchen von Pipa pipa (GroRBe Wabenkrote, Pipidae) am Amazonas mit in
die Haut eingesenkten Entwicklungsstadien (Mode 16). d) Weibchen von
Gastrotheca riobambae (Anden-Beutelfrosch oder Riobamba-Beutelfrosch,
Hemiphractidae) mit Entwicklungsstadien im Beutel. e) Weibchen von
Rheobatrachus silus (Magenbriiterfrosch, Myobatrachidae) urspriinglich im
Osten Australiens, mit oraler Aufnahme der Eier und Entwicklung im Magen
bis zur Metamorphose, hier mit Jungtier; gilt als ausgestorben (Mode 9).

f) Viviparie bei Nectophrynoides viviparus in Tansania (Robuste Waldkrote
oder Morogoro-Baumkrote, Bufonidae) mit Larven im Eileiter (Mode 39).
Abb. a-f) aus Amphibia Web, Druckgenehmigung erteilt: a) Andreas und Christel
Nollert, b) Stefan Gorzula, c) Peter Janzen, d) KU (The University of Kansas) Herpeto-
logy, Division Digital Archive, e) Ella Tyler, f) Benjamin Tapley.

(1) Oophagie, d. h. die Eltern versorgen die Larven
mit unbefruchteten Nihreiern (z. B. Kurixalus eiffingeri,
Eiffingers Asiatischer Baumfrosch, Rhacophoridae [Familie
der Ruderfrosche]; Oophaga pumilio, Erdbeerfrosch-
chen, Dendrobatidae [Familie der Baumsteigerfrosche]).
Oophagie ist typisch fiir die Dendrobatidae, Hylidae
(Familie der Laubfrosche) und Rhacophoridae.

(2) Larven, denen die knappe Nahrung in den Phyto-
telmen geniigt (z. B. Guibemantis bicalcaratus und
Guibemantis punctatus, Mantellidae [Familie der Mada-
gaskarfrosche]). Die Nahrung kann dann aus Algen, Plank-
ton, Insektenlarven, befruchteten Eiern, Embryonen
oder Larven der eigenen Art (Kannibalismus) oder anderer
Anurenarten bestehen. Es sind hiufig omnivore oder
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» karnivore Larven mit fiir die riuberische Lebensweise
umgestalteten Organen der Nahrungsaufnahme (z. B.
Osteopilus, Triprion spinosus, Istbmobyla zeteki [alle
Hylidae]; Hoplophryne [Microhylidae, Familie der Eng-
maulfrosche])).

(3) Endotrophie, d. h. keine Nahrungsaufnahme und
Ernihrung nur durch den eigenen, wenn auch geringen
Dottervorrat (z. B. Fritziana fissilis, Fritziana goeldii,
Fritziana obausi, Flectonotus pygmaeus und der krypti-
sche Flectonotus fizgeraldi [Hemiphractidae, eine » neo-
tropische Anurenfamilie, die frither zu den Laubfroschen
gestellt wurde], aus [13-15]).

Auch die bodenbriitenden Anuren sind nur aus tropi-
schen und subtropischen Regionen bekannt. Es wird da-
von ausgegangen, dass die terrestrische Fortpflanzung
48-mal unabhingig voneinander aus der aquatischen Fort-
pflanzung entstanden ist [7]. Voraussetzung hierfiir ist
ausreichende Feuchtigkeit. In Einzelfillen ist diese jedoch
nicht immer erforderlich. So legt Pbhrynobatrachus tokba
(Phrynobatrachidae, Afrika) Eier in einer gelatineartigen
Masse, die die Austrocknung verhindert, im Fallaub ab.
Die kleinen endotrophen Larven verbleiben dort bis zur
Metamorphose. Die Eiablage von Phrynobatrachus alti-
cola ist vergleichbar. Die Larven sind endotroph, verblei-
ben im Nest und sind kryptisch. Philoria spbhagnicola
(Limnodynastidae, Australien) legt die vergleichsweise
dotterreichen Eier in Schaumnestern in wassergefiillten
Hohlriumen, Spalten, Erdlochern und in Felsspalten am
Boden ab. Dort beenden die bewegungslosen endotro-
phen Larven ihre Entwicklung. Von der madagassischen
Gattung Gephyromantis (Mantellidae) sind Larven ohne
Nahrungsaufnahme und mit fakultativer Nahrungsaufnah-
me mit reduziertem Mundfeld bekannt. Als semiterrest-
risch werden Larven bezeichnet, die in der Sprithzone von
lotischen Gewissern auf Felsen sitzen und dort den Auf-
wuchs abweiden (Abbildung 1d). Diese Larven evolvier-
ten unabhingig voneinander in acht Familien (Bufonidae:
Scleropbrys perreti, Cycloramphidae [endemisch in Siid-

REPRODUKTIONSBIOLOGISCHE DEFINITIONEN
(AUS [13])

Ovoviviparie: Die Zygoten verbleiben im Eileiter, Erndhrung
durch eigenen Eidotter.

Viviparie: Die Zygoten verbleiben im Eileiter, Erndhrung
durch Ndhrstoffe auBerhalb des Eies (Matrotrophie).

Paraviviparie: Brutpflege, die gesamte Entwicklung bis zur
Metamorphose erfolgt auf dem Riicken oder in Bruttaschen,
Erndhrung durch eigenen Eidotter, graduell verdnderte
Entwicklung.

Exoviviparie: Brutpflege, terrestrische Eier, Erndhrung durch
eigenen Eidotter, nach dem Schliipfen Larven auf oder im
mdnnlichen Elterntier.

Nidicolie: terrestrische Eier, Erndhrung durch eigenen Eidot-
ter, Schliipfen freilebender Larven ohne Nahrungsaufnahme.
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ostbrasilien]: Cyclorampbus lithomimeticus, Cycloram-
Dpbus lutzorum, Cyclorampbus rbyakonastes, Cycloram-
Dhus valae, Thoropa miliaris, Leptodactylidae [Pfeiffro-
sche, nur neuweltliche Verbreitung]: Leptodactylus
rugosus, Leptodactylus lithonaetbes, Petropedetidae [nur
in Afrika sudlich der Sahara]: Petropedetes palmipes,
Petropedetes perreti, Arthrolepides, Ptychadenidae [nur
in Afrika sudlich der Sahara]: Ptychadena broadieyi, Pty-
chadena mutinondoensis, Pyxicephalidae [nur in Afrika
sudlich der Sahara]: Notbopbryne, Ranixalidae [ende-
misch in Indien]: Indirana). Die Minnchen von Nanno-
Dbrys ceylonensis (Dicroglossidae, tropisches Asien und
Afrika) bewachen die Eier in verschiedenen Nestern. Die
jungen Larven weiden auf feuchten Felsen zunichst
Mikroorganismen und Detritus ab. Sie gehen spiter zur
Karnivorie einschlieBlich Kannibalismus tiber [16].

Das Auftreten kryptischer Larven [10] kann als Anpas-
sung an den geringen Dottervorrat verstanden werden
(z. B. Pbrynobatrachus congicus). Die Reduktion der Or-
gane der Nahrungsaufnahme sowie das Verbleiben vieler
Arten in der Gallerthiille schlieen die exotrophe Ernih-
rung aus. In [7] wird davon ausgegangen, dass sich aus
der aquatischen und der terrestrischen Fortpflanzung in
8 bzw. 11 Fillen kryptische Larven entwickelt haben. Die
phylogenetische Entwicklung kryptischer Larven erfolgte
bei Arten mit aquatischer Fortpflanzung schneller als bei
solchen mit terrestrischer Fortpflanzung. Die terrestrische
Fortpflanzung entwickelte sich fiinfmal wieder zur aqua-
tischen Fortpflanzung zuriick. Jedoch wurden nie aus
kryptischen Larven wieder voll entwickelte Larven. Es
wird davon ausgegangen, dass diese Riickkehr entwick-
lungsgenetisch versperrt ist.

Brutpflege bei Anura
Brutpflege beinhaltet das Bewachen und Tragen der Eier,
Embryonen oder Larven bis hin zur Flitterung der Larven.
Schitzungen gehen davon aus, dass sechs Prozent der
Anuren unterschiedliche Formen der Brutpflege durchfiih-
ren (im Vergleich dazu: 5 % der Gymnophionen und 18 %
der Urodelen, [17]). Beteiligt sein konnen Weibchen und
Minnchen. Die Vielfalt der Brutpflegestrategien ein-
schlieBlich der dazu gehdrenden morphologischen Anpas-
sungen steht im Gegensatz zu der oben erwihnten Ein-
schrinkung weitgehender evolutiver Verinderungen des
morphologischen » Bauplans. Es ist jedoch anzunehmen,
dass sich in bestimmten Fillen morphologische Strukturen
und Verhalten parallel entwickelten wie zum Beispiel bei
Pipa die Riickenwaben in der Haut und das Einbringen
der Eier in diese (Modes 15 und 16, Abbildung 2¢).

Im folgenden Abschnitt werden aus der Fiille der Brut-
pflegestrategien einige prignante Beispiele fiir sehr weit-
gehende Anpassungen genannt, die liber das reine Tragen
der Nachkommenschaft wie zum Beispiel bei der einhei-
mischen Geburtshelferkrote (Alytes obstetricans) hinaus-
gehen (Mode 34, Abbildung 2a). AuRergewohnlich ist die
orale Aufnahme von Entwicklungsstadien: Die Minnchen
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von Rbinoderma rufrum (dem NoOrdlichen Darwin-
Nasenfrosch) tragen Embryonen in der Mundhohle zum
Gewisser und die Miannchen von Rbhinoderma darwini
(dem Darwin-Nasenfrosch) behalten Eier und endotrophe
Larven mit direkter Entwicklung bis zur Metamorphose
in Brutbeuteln im Kehlsack. Weibchen des australischen
Magenbriiterfrosches Rbeobatrachus silus (beide Arten
der Gattung gelten inzwischen als ausgestorben, vermut-
lich durch den vom Menschen eingeschleppten Amphi-
bien-Chytridpilz Batrachochytrium dendrobatidis [18])
nahmen ihre Eier zur weiteren Entwicklung in den Magen
auf (Mode 9, Abbildung 2¢) ([13, 19]). Die Verdauung bei
dieser einzigartigen, nun extinkten Fortpflanzungsstrate-
gie wurde wahrscheinlich durch die Abgabe von Prosta-
glandin E2 durch die Larven unterdriickt.

In den riumlich begrenzten Phytotelmen sind die el-
terliche Unterscheidung der Larven der eigenen Art von
fremden Arten, die Interaktionen der Larven wie Futter-
bettelverhalten und die Identifikation der Larven tber
chemische Stoffe durch die fiitternden Eltentiere auerge-
wohnliche reproduktionsbiologische Anpassungen. Dazu
kommen Polygamie, Polygynie (zwei oder mehr Weib-
chen teilen sich ein Minnchen), monoparentale Brutpfle-
ge, gemeinsame Brutpflege der Elterntiere und die Pflege
nicht genetisch verwandter Larven innerhalb der unter-
schiedlichen Brutpflegestrategien. Moglicherweise hat die
Brutpflege bei den Anuren eine Ersatzfunktion fiir die
weitgehend fehlende Viviparie (siche unten bei ,Urodela
und Gymnophiona“). Es muss jedoch erwihnt werden,
dass die arborikole und die terrestrische Entwicklung
nicht bei allen Arten automatisch mit einem hohen Maf}
an Brutpflege verbunden ist. Bei endotrophen Arten mit
vergleichweise dotterreichen Eiern ist die Brutpflege ent-
sprechend weniger ausgeprigt [14, 15].

Nachstehend folgen einige ausgesuchte Ergebnisse aus
experimentellen Arbeiten zur Brutpflege: Die neotropi-
sche Art Ranitomeya variabilis (Dendrobatidae) depo-
niert jhre Larven in Phytotelmen unter Vermeidung von
Larven der gleichen Art, da diese kannibalistisch sind. Der
Geruch von Ameerega trivittata (Dendrobatidae) wird
bei der Eiablage von Ranitomeya variabilis gemieden,
jedoch nicht beim Absetzen der Larven. Hyloxalus azu-
reiventris (Dendrobatidae) transportiert ihre omnivoren
Larven zu den gleichen Kleinstgewissern. Dies lisst ver-
muten, dass Ranitomeya variabilis die Geriiche der nicht
rauberischen Hyloxalus azureiventris kennt. Untersu-
chungen dieser inter- oder intraspezifischen chemischen
Kommunikation zeigten, dass bei Ranitomeya variabilis
CgH,NO und CyH;gN,O und bei Hyloxalus azureiventris
Cy3H25NO; und CoH1gN,O beteiligt sind [20]. Die Fiitte-
rung der Larven mit Nihreiern (siehe oben unter Ernih-
rungsweisen arborikoler Larven (1) Oophagie) ist hiufig
mit einem spezifischen Verhalten verbunden. Larven von
Kurixalus eiffingeri (Eiffingers Asiatischer Baumfrosch,
Rhacophoridae, Abbildung 3e¢) zeigen ein Bettelverhalten,
das durch den Elterngeruch stimuliert wird [21]. Die
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ABB. 3 Pflanzen als Brutplitze. a) Die groBe Bromelie (Glomeropitcairnia
erectiflora) unterhalb des Gipfels von El Tucuche, Trinidad. b) VergroBerte
Aufnahme von wassergefiillten Blattachseln bei Glomeropitcairnia erectiflora.
c) Larve von Phytotriades auratus (El-Tucuche-Goldlaubdrosch oder Trinidad-
Herzzungenfrosch, Hylidae) in den Blattachseln von Glomeropitcairnia erecti-
flora. d) Wassergefiillte Baumhdohle im Chitou Forest, Nantou County, Taiwan.
e) Wassergefiillter Bambusstumpf mit Adulti und Eiern von Kurixalus eiffingeri
(Eiffingers Asiatischer Baumfrosch, Rhacophoridae) im Chitou Forest, Nantou
County, Taiwan. Fotos: R. Lehtinen.

Weibchen von Oopbaga pumilio (Erdbeerfroschchen,
Dendrobatidae) tragen die Larven aus einem terrestri-
schen Nest in die Blattachseln von Bromelien. Eine Kom-
bination von visuellen, taktilen und chemischen Reizen
16st ein Bettelverhalten der Larven aus [22]. Die Mainn-
chen reagieren auf andere Minnchen mit Kampf, Fressen
fremder Eier und Transport der eigenen Larven. Es iiber-
rascht nicht, dass die Ablage von Nihreiern das Uberleben
der Larven, die Grof3e bei der Metamorphose und das
Uberleben nach der Metamorphose beeinflussen. Jedoch
geht dies auf Kosten der geringeren Eizahl. Bei mehr als drei
Larven sinkt die Uberlebensrate aufgrund des Nahrungs-
mangels. Dies unterstreicht die Abhingigkeit von den
Nihreiern. Altere Larven werden bevorzugt gefiittert. Die
Larven werden aktiv, wenn sie visuellen Reizen oder visu-
ellen und chemischen Reizen von Minnchen oder Weib-
chen der gleichen Art ausgesetzt sind. Bettelverhalten
wird jedoch nur bei der Kombination mit taktilen Reizen
gesehen. Die Anwesenheit von Riubern 16st keine Reak-
tion aus.

Eine andere Strategie der Brutpflege ist das Tragen der
Eier und Entwicklungsstadien auf dem Riicken terrestri-
scher Eltern (Modes 35 bis 37). Dies betrifft einige Hemi-
phractidae: Hemipbractus scutatus, Cryptobatrachus
JSubrmannia und Stefania evansi tragen die Larven bis
zur Metamorphose. Bei Gastrotheca (Beutelfrosche, He-
miphractidae) entwickeln sich die Eier in Riickentaschen.
Die kryptischen Larven metamorphosieren dort (Gastro-
theca christiani, Gastrotheca cornuta, Gastrotheca oro-
phylax, Gastrotheca ovifera, Gastrotheca testudinea,
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Gastrotheca walker). Bei Gastrotheca riobambae und
Gastrotheca gracilis werden die jungen Larven in Ge-
wisser absetzt [23]. Bei Gastrotheca excubitor sind die
Riickentaschen verschlossen. Sie tragen dotterreiche Eier
und spiter kryptische Larven. Die Taschen sind stark
durchblutet. Ein Transfer von Fettsiuren und Aminosiu-
ren zur Erndihrung der Embryonen wurde nachgewiesen
[24]. Leiopelma archeyi und Leiopelma hamiltoni (Leio-
pelmatidae, endemisch fiir Neuseeland) legen ihre Eier auf
feuchtem Untergrund ab. Jedoch beenden die kryptischen
und endotrophen Larven ihre Entwicklung in Riickenta-
schen der Minnchen (Mode 22). Bei anderen Leiopelma-
Arten entwickeln sich die kryptischen Larven terrestrisch.

GLOSSAR

Amniota: Reptilien, Vogel und Sduger mit den stammesgeschichtlich neuen
embryonalen Organen Amnion, Chorion und Allantois.

Amphibia: ist ein breiter taxonomischer Begriff, der alle stammesgeschichtlich
frithen Tetrapoda bis hin zu den rezenten Lissamphibia und deren Stammgruppe
(Stammlinie) beinhaltet.

anzestrale Merkmale: stammesgeschichtlich urspriingliche Merkmale.
arborikol: auf oder in Biumen oder anderen Pflanzen lebend.

Bauplan: Grundform der Anordnung der Teile und Organe; allgemeiner grundlegen-
der struktureller Plan eines Nachkommen einer Stammart.

endotrophe Larven: Larven ohne Nahrungsaufnahme von auBen, zehren vom
Eidottervorrat.

Epiphyten: Pflanzen, die auf anderen Pflanzen wachsen.
exotrophe Larven: Larven mit Nahrungsaufnahme von auRen.

Hypothalamus-Hypophysen-Schilddriisen-Achse: Neuroendokrine Funktions-
einheit, die die Aktivitdt der Schilddriise wihrend der Metamorphose reguliert. Der
Hypothalamus ist ein Teil des Zwischenhirns mit endokriner (Hormon produzieren-
der) Funktion. Die Hypophyse ist eine ventrale Ausstiilpung des Zwischenhirns
(Adenohypophyse) ebenfalls mit endokriner Funktion.

karnivor: fleischfressend.

lentische Gewdsser: stehende Gewdsser.

Lissamphibia: innerhalb der Amphibia die Gymnophiona und die Batrachia
(Urodela und Anura)

lotische Gewdisser: FlieBgewdsser.

Metamorphose: Umwandlung morphologischer, anatomischer, physiologischer
und verhaltensbiologischer Eigenschaften einer Larve in einen fertig ausgebildeten,
fortpflanzungsfédhigen Organismus; bei Amphibien gesteuert durch hormonelle
Regelkreise; daran beteiligt sind das Prohormon Thyroxin T4, das in das aktive
Hormon Trijodthyronin T3 umgebaut wird; Einfluss von Umweltfaktoren durch
Kortikosteroide aus der Nebennierenrinde.

neotropisch: Zentral- und Siidamerika, Inseln in der Karibik.

omnivor: dlles fressend.

Phytotelme/Phytotelmata: durch Pflanzen geformtes Kleinstgewdsser.
Prddation: ein Riuber tétet und frisst andere tierische Organismen.

Progesteron: ein Steroidhormon, das im Follikelepithel des Ovars nach dem Ei-
sprung in den Corpora lutea synthetisiert wird; Schwangerschaftshormon beim
Menschen gesteuert durch die Hypophyse.

Selektionsfaktoren: Umweltfaktoren, die einen Einfluss auf das Uberleben einer Art
und deren weitere Evolution haben.

Tetrapoda: vierfiiBige landlebende Wirbeltiere (Amphibia, Lissamphibia, Amniota).
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Die Weibchen von Fritziana fissilis, Fritziana goeldii,
Fritziana obausi und Flectonotus pygmaeus (Hemi-
phractidae) tragen die relativ dotterreichen Eier auf dem
Riicken oder in Riickentaschen. Die endotrophen Larven
werden in spiten Stadien an Bromelien oder Bambus ab-
gesetzt (Mode 36).

Die Fortpflanzungsbiologie der Urodela und

der Gymnophiona
In Gegensatz zu den Anura ist bei diesen Ordnungen die
weiter verbreitete innere Befruchtung wesentlich: Diese
ermoglicht einigen wenigen Arten der Urodela und vielen
Arten der Gymnophiona die vivipare Entwicklung mit un-
terschiedlich abgewandelten Larven im Eileiter. Dazu
kommt die hormonelle Koordination des Zustandes des
Eileiters mit dem Zeitpunkt des Eisprungs und damit der
Befruchtung [18]. Das daran beteiligte Progesteron ist von
den plazentalen Sidugetieren bekannt. Es kann vermutet
werden, dass ein gemeinsames anzestrales Merkmal der
Tetrapoda vorliegt.

Zusammenfassung

Urspriinglich pflanzten sich die Amphibia in Gewdssern
fort. Um der Austrocknung und der Prddation zu entgehen,
entwickelten sie verbliiffende Anpassungen. Die Neuanpas-
sungen der Anura sind die Nutzung von Phytotelmata, Epi-
phyten, Baumhdéhlen oder terrestrische Alternativen. Einige
Arten entwickeln kryptische Larven (friiher ,direkt ent-
wickelnde Larven“ genannt), endotrophe Erndhrung durch
relativ dotterreiche Eier, Brutpflege (Transport der Eier und
Larven, Bewachung der Nachkommenschaft und Zufiitte-
rung durch Ndhreier) — bei wenigen Arten die Entwicklung
in der Mundhéhle oder im Magen und die sehr seltene Ent-
wicklung im Eileiter. Im Gegensatz dazu kommt bei den
Urodela und besonders bei den Gymnophiona die Entwick-
lung im Eileiter hdufiger bzw. regelhaft vor.

Summary

The biology of reproduction in amphibia
Originally, amphibia reproduced in waters. They evolved
astonishing adaptations to escape from desiccation and
predation. The new adaptations of Anurans include small
water-bearing phytotelmata, epiphytes, tree hollows or ter-
restrial alternative biotopes. Several species develop cryptic
larvae (in the past called “directly developing larvae”), en-
dotrophic feeding on comparatively yolk-rich eggs, parental
care (transport of eggs and larvae, guarding the offspring
and extra feeding with nourishing eggs) - in only a few
species, the development inside the oral cavity or the
stomach and very seldom the development within the
oviduct. Contrary to this, oviductal gestation occurs in
Urodela more frequently and in Gymnophiona regularly.

Schlagworte
Lissamphibia, Froschlurche, Fortpflanzungsbiologie, An-
passungen
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