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

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

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

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

Einleitung

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

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

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

Das Untersuchungsgebiet

Der Comoé-Nationalpark liegt im Nordosten der Elfenbeinkiiste zwischen 8°5’—9° 6’ N und
3°1I’—4° 4 W (Kronberg 1979, Miihlenberg & Steinhauer 1981, Porembski 1991). Das Unter-
suchungsgebiet (8° 45 N—3°47 W; ca. 250 m NN) ist auf die Guinea-Savanne im Siiden des
Parks beschriankt. Landschaftsprigend ist hier eine lockere Busch-Baumsavanne, in der mo-
saikartig eingestreute Inselwilder zu finden sind. Die FluBufer sind mit unterschiedlich breiten
Galeriewaldern bewachsen.

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

Material und Methoden

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

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

1992 gelangen uns die meisten Adultbeobachtungen nur zufillig. 1993 umziunten wir des-
halb vom 2. April bis zum 7. Juni ein Gewasser teilweise mit drei je 8 m langen Fangzaunen.
Der ca. 30 x 2 m lange Timpel war so zu etwa einem Drittel umzéunt. An- und abwandernde
Tiere fielen in beidseitig vom Zaun vergrabene Plastikeimer mit Fangtrichtern aus Aluminium.
Alle Eimer wurden einmal nachts und am frithen Morgen kontrolliert. Die dabei gewonnenen
Daten sollten Aufschluf3 iiber das An- und Abwanderverhalten der Adulten und der frisch me-
tamorphosierten Jungtiere geben.

Im Galeriewald eines Nebenflusses des Comoé fanden wir in beiden Jahren regelméBig
Weibchen mit Nestern. Temperatur- und Feuchtemessungen im Nest erfolgten mit einem Da-
tenlogger (Grant Squirrel 4800). Bei einigen Nestern (2—7) (Tab. 4) versuchten wir durch Ab-
decken der Brutkammern mit Petrischalen und darauf gelegten Rindenstiicken und Erde ein
Sichtfenster zu konstruieren, um die Tiere so leichter und stérungsfreier kontrollieren zu kon-
nen. Die meisten Weibchen verschwanden nach diesen Eingriffen (Nester 2—5) oder ver-
schmierten die durchsichtige Plastikabdeckung von innen mit Erde (7). Nur bei Nest 6 war
diese Methode teilweise erfolgreich. Die Nester 8 —10 wurden grof3flachig ausgegraben und in
Plastikwannen (40 x 30 x 20 cm, L x B x H) gelegt. Auch hier verliel ein Weibchen das Nest
(8). Um die Eier feucht zu halten, wurde es durch Schaumstoff ersetzt. Zusétzlich fingen wir
zwei Parchen von H. marmoratus, die wir in die bereits beschriebenen Wannen setzten. In
allen Wannen waren Wasserteile fiir die Quappen vorhanden. Durch kiinstliche Beregnung
versuchten wir die Eiablagen zu stimulieren. Dies gelang uns in beiden Fillen. Von allen Gele-
gen entwickelten sich nur drei bis zu freischwimmenden Quappen (1, 8, 9). Um zu priifen, ob
das Weibchen zur Wasserversorgung oder zur Erndhrung der Larven durch Korpersekrete not-
wendig ist, entnahmen wir aus Nest 1 Quappen und zogen sie ohne Fiitterung separat auf. Die
Mefdaten dieser Tiere wurden mit denen der beim Weibchen verbliebenen Larven verglichen.
Den gleichen Ansatz verfolgten wir mit Nest 8, wobei das Weibchen hier, wie bereits erwéhnt,
durch Schaumstoff ersetzt war. Ernidhrt wurden die Frosche in den Wannen mit Termiten der
Gattung Macrotermes.

Fiir die Lingenmessungen der Tiere wurden mechanische und elektronische Schieblehren
mit einer MeB3genauigkeit von 0,1 mm verwendet. Das Gewicht der Adulten, der Quappen und
der Eier bestimmten wir nach vorherigem Abtrocknen auf Papier mittels einer Laborwaage
(Ohaus CT 10, £0,002 g). Fiir die Sektion der Tiere zur Bestimmung der Darminhalte, der
Ovarienreife und der Eizahlen wurden die Frosche in einer Weithalsflasche mit Chlorbutol-
Dampf (Schiotz 1969) abgetotet. Adulte Tiere wurden nach der Untersuchung in 70 % Alko-
hol, Kaulquappen in 4 % Formol-Losung konserviert. Nach Abschluf} aller Untersuchungen
werden die Tiere in den Sammlungen des Staatlichen Museums fiir Naturkunde in Stuttgart
und des Museums Alexander Koenig in Bonn inventarisiert.
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Abb. 1: Hemisus marmoratus-Weibchen auf frisch geschlipften Larven.

Ergebnisse

Grofle und Gewichte adulter Tiere

" Im Comoé-Park lebt, nach den diagnostischen Merkmalen bei Laurent (1972), H.

marmoratus sudanensis (Steindachner, 1863). Weibchen (X = 3,95 cm £0,2, N = 13)
waren stets grofler und schwerer (x = 8,5 g ®£1,7, N = 13) als die Mannchen (X =
2,73 cm 0,22, N = 18; X = 2,8 g 0,88, N = 13) (Tab. 1). Weibchen mit ablagerei-
fen Eiern (X = 9,2 g £1,4, N = 10) sind deutlich schwerer als solche ohne reife Ova-
rien (X = 6 g £0,26, N = 3).

Nahrungsgrundlage

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

Bei einem Fiitterungsexperiment beobachteten wir, wie H. marmoratus mit seiner
verhirteten Schnauzenregion Termitengéinge freilegte. Die durch die Stérung alar-
mierten Termiten wurden durch regelméfBiges Ausfahren der langen, schmalen Zunge
aufgenommen. Die Schnauze wurde dabei tief in die Gange geprelit.

Lebensraum und Aktivitit

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

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

1 o 2.29 1.3

2 (o 2.52 —

3 (o4 2.55 1.9

4 o 2.56 2.9

5 o 2.56 2.8

6 o 2.60 281

7 o 2.64 —

8 o 2.66 2.5

9 o 2.66 3.0
10 o 2.68 2.5
11 o 2.70 3.0
12 o 2.85 —
13 o 2.89 3.0
14 o 2.90 3.5
15 o 2.90 —
16 o 3.00 3.0
17 o 3.10 —
18 o 3.14 5.0
19 Q 3.69 7.8 +
20 Q 3.71 5.8 —
21 Q 3.72 7.7 +
22 Q 3.79 5.9 —
23 Q 3.86 9.0 +
24 Q 3.89 10.5 3=
25 Q 3.90 6.3 —
26 Q 3.95 9.2 +
27 Q 4.00 8.8 +
28 Q 4.12 9.0 +
29 Q 4.14 10.5 R
30 Q 4.20 12.0 +
31 Q 4.34 7.6 +

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

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

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

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

N Eizahlen/Ovar Ovariengewicht Eidurchmesser
L links rechts (€3] (mm)

26 0 222 1.518 2.4

27 63 106 — 2.5

31 150 140 0.102 0.3—0.4

Gelege, Ablageorte und Ablagezeitpunkte

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

Nest-Nr. Eianzahl/Larvenzahl Eidurchmesser (mm)

242 (L) 4.96—5.03
144 (L)
150 (L)
200 (L)
88 (L)
ca. 200 (E) 5.5—17.3
ca. 200 (E)
ca. 200 (E)
ca. 200 (E)
141 (L)
230 (E)
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Tabelle 4: Neststandorte von Hemisus marmoratus im Comoé-Park unter Angabe der
Bodenbeschaffenheit, der Nesttiefe, der Entfernung zum Wasser, der Vegetationsdichte am
Nestplatz und des Lebensraumes. Die Nester 1 und 12 wurden in Gefangenschaft angelegt.
Sav. = Savanne, W. = Wald, Wann. = Wanne, Li. = Waldlichtung, — = keine Vegetation,
+ = wenig Veg., + + = malig dichte Veg.,, + + + = Nestumgebung dicht bewachsen.

Nest Nr. Sl:;rtgrrn Boden {éfrf)e l\?[r;tsfse;rn l(lrrlll% Vegetation SavI.J/i?V./
1 — Lehm 3—4 0,2 — Wann.
2 + Lehm — 100 — W.

3 + Lehm — 100 + + Li.
4 + Lehm — 100 + W.
5 + Lehm — 100 + W.
6 + Lehm — 3 — W.
7 + Lehm 3 1,5 + W.
8 + Lehm — 100 + Li.
9 + Lehm — 50 ++ + Li.

10 + Lehm — 50 + + Li.

11 — Sand 30 5 — Sav.

12 — Lehm 3—4 0,2 — Wann.

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

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

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

1
1

+ -

1
1

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

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

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

. Larven Nest Dauer

Nest-Nr. 1. Beob. Larv.  Eier S— . (Tagen)
1 8. 5. 1992 — + — 27. 5. 1992 19
2 24. 6. 1992 + — 25. 6. 1992 — —
3 24. 6. 1992 + — 25. 6. 1992 — —
4 24. 6. 1992 + — 2.7. 1992 — —
5 25. 6. 1992 + — 3.7.1992 — —
6 25. 6. 1992 — + 16. 7. 1992 — 21
8 7.5.1993 — + 18. 5. 1993 — 11
9 16. 6. 1993 — + — 20. 8. 1993 66
10 16. 6. 1993 — 19. 6. 1993 — 3
12 22. 4. 1993 — + 27. 4. 1993 — —

Miitterliches Verhalten wihrend der Brutpflege und Larvenabwanderung

1992 konnten wir beobachten, wie ein Weibchen (Nest 1) aktiv versuchte, einen Tee-
I6ffel abzudringen, mit dem wir die Quappen erreichen wollten. Es blies sich auf und
verschlof3 Spalten zwischen sich und der Kammerwand. Die Larven wurden so voll-
standig abgedeckt. Wir konnten diese Reaktion mehrfach hintereinander provozieren
und mit Videoaufnahmen dokumentieren. Nach dem Offnen der Nester verschwan-
den an Flanken und Riicken des Weibchens haftende Quappen (Abb. 4, siehe auch
Bles 1907, Bourquin 1985) immer schnell unter der sich aufblasenden Mutter. Das
Weibchen aus Nest Nr. 9 zeigte diese Verhaltensweisen am Ende seiner ,,Brutphase”
nicht mehr.

Die Mef3ergebnisse separat ohne Fiitterung aufgezogener bzw. bei der Mutter be-
lassener Larven sind in Tab. 7 und Abb. 5 dargestellt. Dabei zeigte sich, daf} die in
der Kammer verbliebenen Tiere im Wachstum hinter ihren Geschwistern zuriickblie-
ben. Die unterschiedliche Wachstumsgeschwindigkeit konnte auch anhand des ver-
schieden starken Dotterverbrauches festgestellt werden. Im Nest 8 hatten die Quap-
pen auch 5 Tage nach dem Schlupf noch ihren Dottersack, wihrend ihre Geschwister
im Aquarium diesen bereits vollstindig aufgebraucht hatten. Larven, deren Miitter
entnommen wurden oder nach der Storung das Nest verlieflen, vertrockneten ent-
weder (Nest 2 und 5) oder wurden von Ameisen gefressen (Nest 3 und 4).
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Abb. 5: Wachstum der aus Nest 1 entnommenen bzw. bei der Mutter belassenen Quappen.
KL = Korperlange, GL = Gesamtlidnge, sieche auch Text.

Als die Larven in Nest 1 ihre Brutkammer verlieBen, fanden wir eine Offnung zur
Oberflache, an die sich eine zum Gewisser fithrende Rutsche anschlofl. Im Wasserteil
schwammen nur etwa % der Larven (180). Die iibrigen Tiere (62) waren alle sehr agil,
schafften es aber auch nach kiinstlichem Uberfluten der Kammer nicht, diese zu ver-
lassen. Auffallend war, da3 die in der Kammer verbliebenen Quappen fast aus-
nahmslos kleiner (13,4—17,2 cm, X = 15,2 1,1, N = 10) waren als die, die das
Wasser erreichten (16,7—18,1 ¢cm, X = 17,5 0,6, N = 10).

Larvalhabitate und Entwicklung im Gewisser

Larven erschienen sofort nach den ersten starkeren Regenfillen, wenn die Tiimpel
erstmalig Wasser fithrten. Die Laichzeit beschriankte sich nicht auf den Beginn der



























