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EINLEITUNG

Der Seefrosch (Rana rldlbunda Pallas 1771) ist ein Elter des in Europa

weit verbreiteten hybriden Wasserfrosches (Rana esculenta Linnaeus

1758} (Berger 1967, 1968}. Wasserfrösche reproduzieren hybridogene

tisch (Schultz 1969l" und geben das rldlbunda-Genom klonal· weiter,

indem sie das Nicht-rldlbunda-Genom vor der Gametogenese ausschlies-

sen (Tunner 1973, 1974; Uzzell et al. 1975, Graf et al. 1977, Tunner

& Heppich, 1981, Hotz et al., 1985}. Im westlichen Zentraleuropa exi

stieren keine autochthonen Rana ridlbunda-Populationen (siehe Hotz

1974 a). Hier finden wir Mischpopulationen von Rana lessonae Camera

no 1882 und dem Hybriden esculenta (das L-E System, Uzzell & Berger

1975). Das ridibunda-Genom wird durch Rückkreuzungen mit lessonae

in esculenta-Hybridlinien erhalten (Tunner, 1973,1974). R. esculenta....
x esculenta Kreuzungen erzeugen rldlbunda-Phänotypen (Berger 1967,

1971 a). Diese Frösche sterben normalerweise vor der Geschlechtsrei

fe, da sich wahrscheinlich auf dem klonal vererbten Genom Letalfakto-

ren anhäufen (Muller 1964, Berger 1976, Graf & Müller 1979, Uzzell et

al. 1980). Binkert (1981) vermutet einen Zusammenhang zwischen Bio

toptyp und Letalität der Nachkommen. In anthropogen beeinflussten

Kiesgruben ist die Eltern-Art Rana lessonae nur mit wenigen Tieren

vertreten (Blankenhorn 1974}. Dadurch wird eine Testsituation für

verschiedene Genkombinationen bei esculenta x esculenta- Paarungen

geschaffen, falls mehrere Hemiklone vorkommen. Diese Arbeit soll
~

Einblick geben in die Strukturen einer isolierten Grünfroschpopu[ation

an einem in neu ster Zeit geschaffenen Standort. Du rch die gut

bekannte Geschichte des untersuchten Standortes sollen auch kurzfri-

stige Zeitphänomene aufgedeckt werden, die bei isolierten und anthro

pogen beeinflussten Standorten eine wesentl iche Rolle spielen dürften.
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MATERIAL UND METHODE

Untersuchungsstandort

Der untersuchte Standort (Flurname Trubenschloo) liegt im nordöstli

chen Mittelland auf dem Seerücken (Landes-Koordinaten 719'950 /

256'650, 580 m ü.M.}. Es ist eine ehemalige Kiesgrube, die allseitig

von mindestens 200 m Wald umgeben ist. Die Grube hat eine Fläche von

150 m x 100 m. Sie ist deutlich von anderen Amphibienstandorten

isoliert. Die nächste FundsteIle eines Wasserfrosches ist 1.5 km ent

fernt (Fischteich). Das nächste Grünfrosch-Laichgewässer liegt circa 3

km weit weg (siehe Beerli 1985).

Die Naturschutzbehörde des Kanton Thurgau kaufte 1977 die Grube

und stellte sie unter Schutz. Im gleichen Jahr wurden 5 Tümpel aus

gehoben. Die grösseren beiden messen ca. 30 m x 30 m respektive 20

m x 7 m und haben ausgedehnte Flachwasserzonen . Die Grube hatte

auch 1984 noch starken Pionierbiotopcharakter. Die PHanzendecke war

noch nicht geschlossen, und Gebüsch war nur am Grubenrand vorhan

den. Mehr als 80 % der Wasserflächen lagen offen. Nur an den oben

genannten Tümpeln waren kleine Röhrichte und submerse Flora vorhan

den. Bis 1977 kamen hier nur Geburtshelferkröten (A/ytes obstetri

cans) und Fadenmolche (Trlturus helvetieus) vor. Bis 1980 wurden 300

- 500 Gelbauchun ken (Bombina variegata), 60 - 100 Kreuz kröten (Buto

ca/am/ta), 30 Laubfrösche (Hy/a arborea) und ca. 60 Kammolche (Tritu

rus er/status) sowie 20 - 40 Grünfrösche (genaue Artzugehörigkeit

unbekannt) eingesetzt (Müller-Meyre, mündl.·; eigene Einsetzungen).

Alle Tiere wurden aus 2 Kiesgruben (Fallenwiesen, LK 726'000 /

268'600 und Engwilen LK 724'300 / 275'800) entnommen. Diese Standorte

wu rden zwischen 1977 und 1981 zerstört.

Dichtebestimmung

Die Grünfrösche wurden ausschliesslich während der Paarungszeit zwi

schen dem 3. Juni und dem 16. Juli 1984 (Tab. 1) in 9 Nächten
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gefangen. Sie wurden mit einer starken Stablampe geblendet. Die irri

tierten Tiere liessen sich leicht von Hand fangen. Nach Mondaufgang

sank die Catchability merklich, da die Tiere den Fänger sahen und

flüchteten.

Die Populationsdichte und Standardabweichungen wurden nach der

Weighted-Mean-Methode (Begon 1979) geschätzt. Dichteschätzungs

methoden verlangen zufällige Auswahl der Tiere. Es wurde versucht,

alle Tümpel entsprechend ihrer Grösse mit gleichem Aufwand zu besam

mein. Sämtliche Tiere wurden gefangen, auch wenn diese schon mar

kiert waren.

Morphometrie

Die Frösche wurden am Morgen nach dem Fang nach folgenden Merkma

len ausgemessen: Kopf-Rumpf-Länge, Tibialänge (auf den nächsten

. Millimeter), Länge und Höhe des Callus internus, Länge des Digitus

primus (auf den nächsten 1/10 mm) und das Gewicht (a.uf das Gramm

genau). Die Längenmasse wurde mit einer Schublehre, das Gewicht

mit einer Federwaage bestimmt. Die üblichen Trennmasse (z. B. Hotz

1974 b) diskriminieren wegen der Messungenauigkeit der Länge der 1.

Zehe schlechter als die Standardisierung Merkmal/Länge. Diese wird

im Folgenden benutzt wenn Merkmale' besprochen werden. Durch eine

Diskriminanzanalyse (BMDP7M: Dixon 1981) wurden die 4 gemessenen

Merkmale- (relative Fersenhöckerlänge, -höhe, Tibialänge, Länge der 1.

Zehe) auf 2 neue Variablen CCanonische Variable 1 und 2) reduziert.

Die Markierung erfolgte durch Phalangenamputation. Zur Untersuchung

der Erythrozyten wurde aus der Wunde ein Blutstropfen auf einen

Objektträger gestrichen und an der Luft getrocknet. Der entfernte

Finger wurde bei -25°C bis zur Analyse aufbewahrt. Die Tiere wurden

vor 12 00 Uhr wieder in der Grube ausgesetzt.
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Alterbestimmung

Die Grünfrösche sind während des Winters inaktiv. In dieser Zeit

wachsen sie nicht oder nur sehr langsam. Dies führt zu Wachstums

stops in den Knochen (Kleinenberg & Smirina 1969). Die gefrorenen

Finger wurden aufgetaut und unter dem BinokuJar wurde" der 2. Pha

langen knochen herausgeschnitten. Das restliche Gewebe diente für die

Elektrophorese. Der Knochen wurde 2 - 8 Tage zum Entkalken und

Vorfärben in Bouin-Lösung (Romeis 1968) gebracht, danach 2 - 4 mal

gewässert und dann mit einem Gefriermikrotom (Reichert & Jung Frigo

cut 2700) geschnitten (10 ~m dick). Die Dünnschnitte färbte ich mit

Hämatoxylin nach Ehrlich (Romeis 1968}. Auf den Präparaten wurden"

die hämatoxylinophilen Linien gezählt. Zur Kontrolle der Resorption

des ersten Wachstumsstops wurden von 70 Tieren die Ringdurchmesser

mit einem Messokularbei l00x Vergrösserung gemessen.

Bestimmung des Ploidie-Grades

Von 160 Fröschen wurden die luftgetrockneten Erythrozyten unter dem

Mikroskop bei l00x Vergrosserung betrachtet und mit einer Camera

lucida (Vergrösserung l000x) direkt auf ein Digitalisierbrett (Kontron

MOP AM/02) projiziert. Hier wurden durch Abtasten der Erythrozyte

numfänge die Flächen integriert. Der angeschlossene Kleincomputer

(HP-9815A) berechnete die Durchschnitte und die Standardabwei

chungen der Flächen. Für jedes Tier wurden zwischen 15 und 25

Erythrozyten ausgemessen. Unterschiede der Mittelwerte zwischen den

Taxa und den Geschlechtern wurde mit einem Wilcoxon-Test (PROC

NPAR lWAY: SAS Institute, 1985) geprüft.

Enzymbestimmungen

Somatis.che Gewebe: Für die Enzymelektrophorese wurden die überre

ste der Phalangen (N = 164) oder Muskelproben (N = 23) von getöteten

Tieren In einem Eppendorf-Reaktionsgefäss mit einem Glaspistill in

gleich viel Volumen desto Wasser homogenisiert. Die Extrakte wu rden
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mit Filterpapier Whatman Nr. 3 aufgenommen und auf 15%-Stärkegele

(Connaught: Electrostarch := 1: 1)- aufgetragen (Hotz 1983)-. Als Gel

und Elektrodenpuffer wurde Tris 7.8 mM ... 3.3 mM Zitronensäure res

pektive 0.22 M ... 0.09 M benutzt. Die Proteine wurden horizontal bei

11 V / cm während 4 - 5 Stunden bei 8°C mit Eisbedeckung getrennt.

Die Filterpapiere wurden nach 15 Minuten Elektrophorese entfernt. Die

1 cm dicke Gelplatte wurde dann in 4 - 5 dünne Scheiben geschnitten.

Es wurden Aspartataminotransferase (AAT, Enzyme Commission

2.6.1. 1}, Glucosephosphatisomerase (GPI, EC 5.3. log}, der anodalere

Locus von Lactatdehydrogenase (LOH, EC 1.1.1.27), Mannosephosphat

isomerase (MPI, EC 5.3.1.8) und Phophoglucomutase (PGM, EC

2.7.5.1). dargestellt. Diese Enzyme trennen die Elternarten beinahe

vollständig (Hotz & Uzzell 1983}. Alle Enzyme, ausser AAT, wurden in

1% Agar-Overlays nach den Methoden von Shaw & Prasad (1970) und

Harris & Hopkinson (1976) gefärbt und anschliessend fotografiert. Die

Allele wurden mit Kleinbuchstaben benannt (nach Hotz, 1983}.

Zur Kontrolle der Mobilitäten wurden auf jedem Gel Proben mit bekann

tem elektrophoretischem Phänotyp aufgetragen. Bei Interpretationspro

blemen wurden die Proben in anderer Anordnung und mit anderen

Kontrollen nochmals laufen gelassen. Einige Proben zeigten keine

interpretierbaren Banden (vergleiche Anhang), diese wurden für die

Enzymauswertung nicht berücksichtigt.

Oocyten: 17 weiblichen Fröschen injizie"rte ich intraperitoneal 70 - 200

Units Heparin in 0.1. - 0.4 mt Holtfreterlösung. Sie wurden in ein

Wasserbecken mit 0.001 % MS-222 (Fischbetäubungsmittel, Sandoz)

gesetzt, und nach 10 Minuten durch Herzpunktion getötet. Blut und

die Leber wurden für weitere Untersuchungen tiefgefroren. Die Oocy

ten wu rden in Holtfreter-Lösung gewaschen und nachher bei -25°C für

die Analyse aufbewahrt.

Unter einem Binokular mit kleiner Vergrösserung wurden die langsam

aufgetauten Oocyten in kalter Holtfreter-Lösung von somatischem Gewe-



-6-

be getrennt und mit einer Platinöse einzeln auf Streifen von Whatman

No.3 Filterpapier (4 x 8 mm2 ) aufgetragen und zerdrückt. Das weitere

Procedere ist im vorhergehenden Kapitel beschrieben. Die Grässenbe

stimmung der Oocyten erfolgte qualitativ mit dem Innendurchmesser

einer Platinöse. Alle untersuchten Oocyten entsprechen der mittleren

Grössenklasse von Berger (1979l und Uzzell & Berger (1975}.
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RESULTATE

Popu lationsgröss8

Von 169 gefangenen Grünfröschen waren 82 Weibchen, 15 Männchen

und n Juvenile. Die Weighted. Mean Methode schätzt die Populati

onsgrösse auf 246 ± 45 (Schätzwert ± T«=0.05 * Standardabweichung)..

Weibchen und Juvenile stellen den grässten Teil der Population (Tab.

2). Jungtiere wurden erst im Juli in grösseren Zahlen gefangen (Tab.

1}. Dadurch wird die Schätzung ihrer Anzahl im Vergleich zu den

Adulten ungenau. Dies wird durch eine grössere Standardabweichung

und einen kleinen Anteil der markierten Tiere an der geschätzten

Anzahl der Juvenilen belegt (Tab. 2}. Das Geschlechtsverhältnis

Weibchen : Männchen· war 5.1 1. Dieses Missverhältnis wird durch

die fehlenden Seefroschmännchen verursacht. Es wurden in 9 Fangta

gen 69 weibliche, aber keine männlichen Seefrösche gefangen. Das

Geschlechtsverhältnis der escuJenta war 20 : 11 und das der lessonae

2:4. Das Geschlechtsverhältnis der Jessonae ist statistisch nicht von

1: 1 verschieden. Gleichbleibende Überlebens rate vorausgesetzt - für

das kurze Untersuchungsintervall plausibel - lassen sich keine Unter

schiede in der Fangbarkeit zwischen den Geschlechtern feststellen

~ (Kontingenztafeltest, x2 < 1.0, 1 Freiheitsgrad).

Im Feld verzichtete ich auf eine Artbestimmung. Also konnte die Dich

te der Arten nicht geschätzt werden. Da über 65% der Population mar

kiert wurden, dürften die wahren Anteile ungefähr den gefangenen

entsprechen.

Erythrozyten

Adulte Wasser- und Seefrösche haben signifikant grössere Erythrozyten

als Juven ile oder Tümpelfrosch-Männchen. Die Werte für die Tüm

pelfroschweibchen waren gleich tief, wie die der Männchen, doch genü

gen 2 Tiere für keinen Test (Tab. 3).
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Es wurden 4 Grünfrosche mit grossen Eythrozytenflächen gefunden.

Die Flächen waren grosser als der Median + 20%. Es waren 2 ridlbun

da, 1 esculenta-Männchen und 1 esculenta-Weibchen. Ein Gendosisef

fekt liess sich auf den Elektrophoresephotos nicht erkennen. Die Aus

senmorphologie gibt auch keinen Aufschluss, ob diese Tiere triploid

waren oder nicht.

Unterscheidung der Arten

Klassierung nach LDH-l-Allelen: Zur Artbestimmung diente der

LDH-1-Locus. Die Zuordnung erfolgte durch Vergleiche mit bekannten

ridlbunda (Balkan) und lessonae Phänotypen (Flachmoor bei Frauen

feld) . In der Tab. 4 sind die in der Grube Trubenschloo gefundenen

Genotypen da rgestellt. Bei den Seefröschen und bei den Tümpelfrö

schen waren nur homozygote Zustände der c respektive e Allele vor

handen. Nur die Wasserfrösche zeigten das ganze Spektrum der mögli

chen Allele (Tab. 5). Die a und b Allele waren aber selten.

Morphologie: Die 3 Arten lassen sich morphologisch deutlich trennen

CAbb. 1). Tümpelfr'Ösche· unterschieden sich von Seefr'Öschen und

Wasserfröschen deutlich. Die Morphologie stützte die Klassierung nach

LDH-l-Allelen in 93% der Fälle. Bei den abweichenden Tieren muss es

sich um Messfehler bei der Fersenhöckerhöhe handeln. Diese ist schwer

zu messen und trägt viel zur Trennung bei.

Ein Vergleich von Länge und Gewicht (Abb. 2) zeigt, dass die Was

serfrösche in der Längenklasse 50 - 70 mm fehlten. 81 % der Seefrö

sche fielen in diese Grössenklasse. Die Wasserfrösche spalteten sich in

abgrenzbare Gruppen, die deutlich mit dem Alter korreliert waren

(vergleiche Kapitel Alterverteilung) .

Rana ridibunda liess sich in 3 von 4 Merkmalen (relative Fersenhöcker

höhe, -länge, Tibialänge) beinahe vollständig von den beiden anderen

Arten abtren nen (Abb. 3). Die relative Fersenhöckerhöhe erlaubte

eine völlig Trennung der Jessonae von den esculenta. Die Wasserfrö-
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sehe zeigten morphometrisch mehr Ähnlichkeit mit den Seefroschen als

mit den Tümpelfröschen (Abb. 3, Abb. 1}.

Heterozygotie: Der hybride Zustand der esculenta zeigte sich nicht

nur in seiner Morphologie, sondern auch in seinen hoch heterozygoten

Enzymloci (Tab. 6)-. GPI lag in mehr als 73% der Wasserfrosche' hete

rozygot vor. Es fanden sich keine Unterschiede zwischen den

Geschlechtern, doch waren juvenile Wasserfrösche noch heterozygoter

als die Adulten. Für das gleiche Enzym zeigte rldlbunda einen erstaun

lich hohen Heterozygotiegrad von über 0.75 für GPI (Tab. 6}. Die

Abweichung vom Hardy-Weinberg Gleichgewicht ist mit x2 = 25.9 und 1

Freiheitsgrad stark gesichert. R. lessonae war in allen untersuchten

Enzymloci homozygot. Die Muskelproben (untersuchte Enzyme: GPI,

LOH, MPI, AAT) unterstützen die gefundenen Werte der Zehenproben.

Die Wasserfrosche zeigten hier nur heterozygote Muster (Tab. 6}.

Allelfrequenzen: Allelfrequenzen wurden für die Enzyme GPI und

LDH-l berechnet (Tab. 5}. Die Tümpetfrösche zeigten nur das Allel d

für GPI und das Allel e für LOH-l. Bei den Wasserfröschen (Anzahl =

93) wurden alle Allele von GPI und LDH-l gefunden, doch waren die

LDH-1-Allele a und b nur in 7 Tieren vorhanden. Die Frequenzen der

GPI-Allele der esculenta waren zugu nsten des d-Allels verschoben.

Einige Tiere waren homozygot d/d. In der Population muss also auch

ein d-Allel der Seefrösche vorhanden sein, das vom lessonae-Allel d

nicht zu unterscheiden ist.

Elektrophorese der Oocyten: Die Oocyten I der Seefrösche zeigten wie

die Muskelproben beide Genprodukte (Tab. 7). 127 von 130 untersuch

ten Wasserfrosch-Oocyten zeigten nur die ridibunda-Allele. Ein Tier

hatte Oocyten I, die für GPI heterozygot, aber für LDH-1 homozygot

waren.

Hemiklone: Die esculenta haben eine hemiklonale Vererbung. Das

ridibunda-Genom wird nicht rekombiniert und unverändert an die näch-
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Es wurden die durch GPI und LOH-l

bestimmten Hemiklone untersucht. Die esculenta zeigten die Hemiklone

A, 0 , Bund C (Tab. 8). Die Frequenzen der letzten beiden waren

gering. . ~ ...- .
. _ ..,. , 1 : .., , .

49 Seefrösche hatten Genotypen" die' einer Genom-Heterozygotie der

esculenta-Hemiklone A und 0 entsprachen. 7 Tiere schienen bei GPI

homozygot das a-Allel und 1 Tier das d-Allei zu besitzen. Die Her

kunft der heterozygoten rldibunda lässt sich durch Paarungen von A

und 0 Hemiklonen der esculenta erklären.

Altersverteilungen

Die einzelnen Arten zeigten in den Altersklassen verschieden starke

Präsenz (Abb. 4}. Rana lessonae erschien nur in den Altersklassen 3

und 4. Alle Rana ridibunda waren jünger als 5 Jahre. Nur die escu

lenta waren in jeder Altersgruppe zu finden. In der Altersklasse 2 und

3 waren sie jedoch nur mit 5 respektive 1 Tier vertreten (Abb. 4).

Die Seefrösche konzentrieren sich' gerade in diesen zwei Klassen. Die

Histogramme der einzelnen Arten zeigen das "Loch" der esculenta und

den Peak der ridlbunda besonders deutlich (Abb. 5, Abb. 6}. Der

D-Klon war in jeder Alterklasse am häufigsten (Abb. 7, siehe auch

Tab. 5). Bund C waren nur vereinzelt zu finden. Nur der Klon A

ist gleichmässig, wenngleich nicht sehr häufig, über alle Altersklassen

verteilt. Die ältesten 2 Hemi klone A und D (in Tieren älter als 6 Jah

re) dürften aus den zerstörten Gruben Engwilen und Fallenwiesen ent

nommen worden sein. I n den ridibunda-Phänotypen fanden sich nur

Allelkombinationen, die den Klonen A und D entsprachen. Diese bei

den Klone wurden bei den Wasserfröschen (N K1on A = 1, NKlon D = 6)

der Altersklassen über 5 Jahre festgestellt. In den Jahren 1982/83

müssen vor allem solche Inter-Hemi klon-Paarungen erfolgreich gewesen

sein. Dies führte zu einem deutlichen Anstieg der ridibunda. Bei

gleichzeitiger Absenz der lessonae erklärt dies auch das Absin ken der

esculenta-Teilpopulation während 1981 bis 1983.
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DISKUSSION

Die Populationsdichte der Grünfrösche in der Grube Trubenschloo ist

im Vergleich zu ähnlichen Standorten gering und scheint noch nicht an

eine Kapazitätsgrenze gestossen zu sein. Beerli & Liechti (1983)

schätzten 1982 mit der gleichen Methodik· den Bestand aufF76~ ± 4'

Grünfrosche, ohne die kleinste Altersklasse. Wir fingen damals 72 Tie

re. Von diesen waren 4 sichere Seefrösche und 68 Wasserfrosche

(Hotz, pers. Mitt.). Die Population hat sich innerhalb von 2 Jahren

auf 246 ± 45 verdreifacht. Blankenhorn et al. (1969) schätzten in Bio

topen mit der Hälfte oder einem _Viertel der Fläche der Grube Tru

benschloo die Grünfroschbestände auf 75 - 220 und 215 - 350. Diese

Zahlen entsprechen eigenen Beobachtungen in einer alten Kiesgrube

(ein Viertel der Fläche des Trubenschloos) mit 320 - 540 Froschen

(unpubl. Daten, 1984}.

Die Bestimmung des Alters der Tiere durch resting lines ermöglicht

eine bessere Aufteilung und Strukturerkennung der Population. Durch

Resorptionen von Knochenmaterial werden jedoch präzise Aussagen

weitgehend erschwert. Kleinenberg & Smirina (1969), Smirina (1972),

Borkin et al. (1979) addieren zum gefundenen Alter 2 Jahre. Hemelaar

& van Gelder (1980) und Hemelaar (1985) untersuchten mit Regres

sionsanalysen die Durchmesser der einzelnen Hämatoxylinringe, um

Resorptionen zu erkennen. Diese Korrekturen sind bei den vorliegen

den Daten nicht angebracht. Da in früheren Jahren in der Grube kei

ne Altersuntersuchungen an den Grünfröschen gemacht wurden, konn

ten keine Kontrolle an gleichen Individuen durchgeführt werden.

Änderungen der Umwelt (Biotop, Mikroklima) können zu verschiedenen

Wachstumsraten führen. Durch Vergleiche mit der Länge und dem

Gewicht scheinen die Aussagen für die einzelnen Altersklassen zu

genügen, aber nicht für jedes Individuum. Die Längenangaben von

Hemmer (1977) für juvenile esculenta sind mit denen der untersuchten
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Juvenilen vergleichbar. Die Alterstruktur der gesamten Grünfroschpo

pulation zeigt gleiche Häufigkeiten einzelner Altersklassen wie dies

Borkin et ale (1979)- bei lessonae-Populationen fanden •. Die

Alterssverteilungen der einzelnen Arten sind instabil, so sind Verglei

che mit danderen Arbeiten kaum möglich~' da keine' Altersparameter'

geschätzt werden konnten.

Die rld/bunda aus der Grube Trubenschloo waren nur Weibchen.

Eingeführte Seefroschpopulationen zeigen nie ein solch extremes

Geschlechtsverhältnis (eigene Beobachtungen). Kreuzungsexperimente

von Berger (1967, 1971 cL Tunner & Dobrowsky (1976) und Bin kert

(1981)- zeitigten aus esculenta x esculenta Paarungen immer nur weibli

che Nachkommen. Es wird angenommen, dass im rldlbunda-Genom kein

männchenbestimmender Faktor vorhanden ist, da durch die Bevorzu

gung von grösseren Weibchen der Jessonae-Männchen (Blankenhorn,
"

1974) nur Primärhybridisierungen zwischen lessonae-Männchell und

ridibunda-Weibchen stattfanden. Weiter lässt die homogene

Altersverteilung der Seefrösche eine Einsetzung der Seefrösche

unwahrscheinlich erscheinen. Da 1982 In der Grube wahrscheinlich

keine /essonae vorhanden waren (Beerli & Liechti 1983 und Hotz

sch rift!.), paarten sich die esculenta unter sich. Die Oocyten der Was

serfrösche zeigen bis auf diejen igen eines Tieres keine Abweichungen

vom bekannten hybridogenetischen Aussch luss des lessonae-Genoms in

der Keimbahn. Also wurden 1982 nur ridibunda-Nachkommen erzeugt.

Das abweichende Tier könnte mindestens teilweise rekombiniert haben,

doch müssten hier noch mehr verschiedene Enzymloci untersucht wer

den.

Die Unterschiedlichkeit der 2 Genome in einem Grünfrosch kann als

Mass der Vital ität des Individuums dienen. Wasserfrösche als somati-

sehe Hybriden mit einem lessonae und einem ridibunda Genom sind

vitaler und anpassungsfähiger als die Elternarten . So zeigen sie weni-

P
D
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ger Sterblichkeit durch 02-Verlust (Tunner & Nopp, 1979}, Crowding

(Heusser & Blankenhorn, 1973) und ein schnelleres Larvalwachstum

(Berger 1971 cl. Die Seefrösche sind an grössere, die Tümpelfrösche

an kleine,: flache und eher saure Wasserkörper angepasst (Heym,

1974}. Da die esculenta ihr rldlbunda-Genom klonal weitergeben, wer

den diese Genome normalerweise nicht rekombiniert (in wenigen Fällen

wurden jedoch Rekombinationen festgestellt, Übersicht in Uzzell et al.

1980l. Die rldlbunda-Genome in einer Population sind deshalb relativ

homomorph. R. ridlbunda aus esculenta x esculenta Paarungen mit

gleichen Hemiklonen sind höchst homozygot. Diese Nachkommen sterben

meist in der 5. - 9. larvalwoche oder nach der Metamorphose vor

Erreichen der Geschlechtsreife (Berger, 1971 c; Blan kenhorn, Heusser

& Vogel, 1971; Tunner, 1980; Bin kert, Borner & Chen, 1982). Wenige

esculenta x esculenta-Kreuzungen .zeitigten metamorphosier~nde

ridib·unda-Phänotypen (;; Durchbrerrner, nach Binkert, 1981) (Berger,

1971 'c, Bin kert, Borner & Chen, 1982; Tunner & Dobrowsky 1976}.

Diese Durchbrenner sind weniger vital als die anderen Grünfrösche

(Berger, 1971 c, Tunner & Nopp, 1979).

Der unterschiedliche Ursprung der esculenta in der Grube Tru

benschloo lässt eine minimale Verschiedenheit der Genome erwarten.

Diese man ifestiert sich' in verschiedenen Hemi klonen. Durch Paarungen

zwischen Hybriden versch iedener Hemi klone werden Letaleffekte, die

sich auf klonal vererbten Genomen anhäufen, gemildert. Durch die

eingesch rän kte Variabilität kann ein Tier kaum auf schnelle Umweltän

derungen oder interaktive Stressfa ktoren reagieren (0' Brien, 1983;

O'Brien et al., 1985). Das Vorkommen von Durchbrennern im Freiland

scheint durch die Häufigkeit verschiedener Hemiklone, von der Anzahl

möglicher Paarungen der esculenta inter se und von den Umweltfakto

ren abzuhängen. In der jungen und isolierten Grube Trub~nschloo

waren In den Jahren 82/83 die Tierbestände klein (kein Crowding).

Räuber der Froschlarven oder der Adulten waren ausser
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Insektenlarven (Libellen, Schwimmkäfer} und eventuell Molchen keine

zu finden. Fische, die zu den grossen Kaulquappenräubern zählen

CClausnitzer 1983}, fehlen völlig.

49 von 58 Seefrosche waren heterozygot. Erfolgreich schienen

esculenta-Paarungen mit den ridlbunda-Genom-Klonen A und D. 1984

zeichnete sich ein Schwinden der Seefroschpopulation ab. Parallel dazu

stieg die Anzahl der juvenilen Wasserfrösche enorm. Zudem wurden

auch 6 Tümpelfrösche gefunden, die 1982 fehlten. Die Durchbrenner

zahl scheint direkt mit der Anzahl der lessonae-Männchen zusammenzu

hängen. Diese zeigen Präferenzen für grosse Weibchen (also esculenta)

und sind sexuell aktiver als die esculenta-Männchen (Blankenhorn,

1977). Die Paarungshäufigkeit zwischen den Wasserfröschen sinkt

dadurch stark und die Wahrscheinlichkeit für Genomkombinationen, die

vitale Durchbrenner erzeugen, wird klein. Es wäre an anderen Stand

orten zu p"rüfen, ob die Anzahl der Durchbrenner allein von der hohen

Paarungshäufigkeit der esculenta inter se abhängt. Binkert (1981) hat

von Standorten mit einem sehr hohen esculenta-Anteil bei Kreu-

zungsversuchen auch Durchbrenner erhalten. In 3 der 5 untersuchten

ridibunda-Weibchen sind die Oocyten gleich gross wie die esculenta

Oocyten. Die Elektrophoresedaten der Oocyten der ridibunda zeigen

bei GPI und MPI heterozygote Muster.\ So ist zu erwarten, dass diese \

Durchbrenner eine ordentliche Meiose machen und auch rekombinieren.

Dadurch können aber ein neuer ridibunda-Genom-Klon entstehen.

Durch Hybridisierung mit einem Tümpelfroschmännchen findet dann die

ser neue Klon wieder in esculenta-Linien. Bei einem Verhältnis von 59

Durchbrenner- zu 20 Wasserfroschweibchen und 4 Tümpelfroschmänn

chen ist mit hoher Wahrscheinlichkeit mit einer Paarung zwischen

lessonae-Männchen x ridil;JUnda-Weibchen zu rechnen. Dadurch werden

rekombinierte ridibunda-Genome in den ridibunda-Genom-Pool der escu

lenta gelangen. Falls diese neuen Genkombinationen erfolgreich sind,

kann mithilfe der Hemiklone nur noch bedingt auf genetische Verschie-
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denheit geschlossen werden. Denn diese Rekombinationen sind von

ursprünglichen Primärhybridisationen mit der benutzten Methode nicht

zu unterscheiden.

Wenn die verschiedenen Hemiklone in einem Durchbrenner zusam

mentreffen werden Faktoren aussortiert, deren Auftreten für einen

Hybriden nicht letal, aber zumindestens subletal sind. Durch

Einbringen dieser "gereinigten Genome" in esculenta-Hemiklone kann

vielleicht das lange Persistieren der Hybridlinien weit weg vom norma

len Verbreitungsgebiet der ridlbunda besser verstanden werden.

Das beschriebene Ereignis scheint zumindest im westlichen Mitteleuro

pa selten einzutreten. Die äusseren Umstände wie Isolationen von aus

gesetzten reinen Wasserfroschbeständen mit genügend verschiedenen

ridibunda-Genomen sind jedoch auch selten so stark ausgeprägt wie am

Untersuchungsstandort.
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ZUSAMMENFASSUNG

Wasserfrosche (Rana esculenta) sind die hybridogenetischen Hybriden

von Seefroschen (Rana ridibundal und Tümpelfroschen (Rana lessonae}

InMitteleuropa sind diese meist mit den Tümpelfroschen vergesellschaf

tet. Die Wasserfrosche schliessen in der Keimbahn das Genom des Tüm

pelfrosches aus und geben das Seefroschgenom klonal weiter. Bei

Kreuzungen inter se treffen sich 2 klonal vererbte Genome mit wahr

scheinlich angehäuften Letalfaktoren, so dass meistens keine Jungtiere

aus diesen Paarungen resultieren. Bei Paarungen zwischen Tieren aus

verschiedenen Regionen wird angenommen, dass diese genügend ver

sch iedene Genome haben, um lebensfäh ige Nach kommen zu erzeugen.

Diese sind alles weibliche Seefrösche. In der Grube Trubenschloo bei

Homburg wurden zwischen 1977 und 1980 Amphibien eingesetzt. Die

Grünfrösche wurden aus zwei Kiesgruben, die voneinander getrennt

waren, eingesetzt. 1984 war die Populationsdichte der Grünfrösche 246

± 45. Das Geschlechtsverhältnis betrug 5 : 1 zugunsten der Weibchen.

Diese starke Abweichung wurde durch 69 weibliche und keine männli

chen Seefrösche erzeugt. Die Artzugehörigkeit dieser. Tiere wurden

eindeutig durch ihre Morphologie und Enzymmuster bestimmt. Die

Altersbestimmung durch Phalangenquerschnitte ergab eine homogene,

aber instabile Altersstru ktur der Seefrösche. Juvenile und alte Seefrö-

sche wurden femrI gefunden. Die Wasserfrösche zeigten aber während 1-/ /ce--..

des Maximums der Seefroschpopulation ein Minimum. 1982 konnten keine

Tümpelfrösche nachgewiesen werden. Die verschiedenen Seefrosch-

Allele der Enzyme der Wasserfrösche finden sich in heterozygotem

Zustand auch in den Seefröschen . Die homogene Altersverteilung, das

Fehlen von Seefroschmännchen und Tümpelfröschen im Jahr 1982 und

die hohe Heterozygotie der gefunden Seefrösche schlagen deren Entste-

hung aus Hybrid x Hybrid- Paarungen an Ort und Stelle vor. Es· ist

also möglich, im Freiland lebende, adulte Nachkommen von Paarungen

zwischen Wasserfröschen zu finden. Die Möglichkeit ist aber klein,
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einen Standort zu finden, der genügend grosse Zahlen von' solchen

nicht ausgesetzten Seefröschen zeigt. Durch die grosse Anfälligkeit

gegenüber Stressfaktoren werden diese Inter se-Tiere wohl nur kurze

Zeit in Pionierbiotopen zu finden sein. Mit der zunehmenden Reife

eines Biotops werden immer mehr Nischen besetzt und die nicht

konkurrenzfähigen Tiere wahrscheinlich verdrängt. Durch Einwande

rung von Tümpelfröschen dürfte das Gleichgewicht schnell zugunsten

der Wasserfrösche verschoben werden und Seefrösche können kaum

mehr gefunden werden. Das Zusammentreffen der verschiedenen See

froschgenome erzeugt eine weitere Komplikation. Durch Verpaarung

eines heterozygoten Seefrosches mit einem Tümpelfrosch-Männchen kann

ein rekombiniertes Genom in den ridlbunda-Genompool der Wasserfrö

sche geschleust werden, so dass neue Hemiklone ohne Primärhybridisa

tion entstehen können.
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LDH-1-Allelmuster in die 3 Arten klassiert und nach 4 morp

hologischen Massen gruppiert. Trennungschärfe: 93%. Die

Koordinateo wurden mit einer Diskriminanzanalyse (BMDP7M:

Dixon , '984) berechnet. Die canonische Variable 1

(Can. Var.) trennt die Pun kte zu 88% und die Can. Var. 2

zu 40%.
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Abb. 2: Zusammenhang zwischen Körperlänge und dem Gewicht. Die

Körperlänge wurde gegen die dritte Wurzel des Gewichtes

aufgetragen, um beide in der gleichen Dimension vergleichen

zu können.

Regressionsgerade: Körperlänge = 17.7 * Gewicht-3 + 6.8,

R2 = 0.96. Die ausgefüllten Kreise sind die Werte der See-

frösche (N = 63) und die leeren diejenigen der Wasserfrösche

(N = 92).
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Abb. 3: Vergleich der 4 Körpermasse zwischen den Arten. Jedes

Merkmal wurde standardisiert: 100 x (Merkmal / Körper-

länge). Alle Längenmasse wurden in mm gemessen. Zwischen

den 2 Begrenzungsstrichen liegen 90% aller Werte. Innerhalb

des Rechtecks liegen 50% der Werte. Der sen k rechte Strich

entspricht dem Median, das'" -Zeichen dem Mittelwert. N
esc

= 93, Nrid :; 63, Nies = 6
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Abb. 4= Altersverteilung aller Grunfrösche. Die Altersverteilung

wurde durch Zählen der hämatoxylinophilen linien ermittelt.

Jede Altersklasse wurden nach Art unterteilt. Die Arten

wurden mit LDH-l-Allelen unterschieden. les = Rana lesso-

nae, esc = Rana esculenta, rid = Rana ridibunda, ? = Art-

bestimmung war nicht mögl ich.
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Abb. 5: Altersverteilung der Wasserfrösche. Die Altersverteilung

wurde durch Zählen der hämatoxylinophilen Linien ermittelt.

Jede Altersklasse wurde nach Geschlecht unterteilt. Bei

kleinen Tieren konnte nicht immer zwischen Weibchen und

Juvenilen unterschieden werden. J =:; Juven ile, F =:; Weib-

chen, M = Männchen.
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Abb. 6: Altersverteilung der Seefrösche. Die Altersverteilung wurde

durch Zählen der hämatoxylinophilen Linien ermittelt. Jede

Alters klasse wurde nach Geschlecht unterteilt. Bei kleinen

Tieren konnte nicht immer zwischen Weibchen und Juvenilen

unterschieden werden. J = Juvenile, F = Weibchen.
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Abb. 7: Verteilung der verschiedenen Hemiklone bei Wasserfröschen.

Die Altersverteilung wurde durch Zählen der hämatoxylino

philen Linien ermittelt. Jede Altersklasse wurde nach Zuge

hörigkeit zu verschiedenen Hemiklonen unterteilt. Unter

suchte Hemi klone: GPI, LHD-l. g = GPI-Allel a gepaart mit

LDH-l-Allel a, ~A~ GPI-a mit LDH-l-c, C = GPI-d mit

LDH-l-a, 0 = GPI-d mit LDH-l-c.
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Abb. 8: Kontrolle der Resorptionen. Du rchmesser = Durchmesser der

Markhöhle, Alter = Anzahl der hämatoxylinophilen Linien. Die

Kurve entspricht den Medianen der einzelnen Alters klassen.

Die Abnahme der Innendu rchmesser lässt Resorptionen ver-

muten. N = 70.
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Abb. 9: Alter und Kopf-Rumpflänge. Die Anzahl der Knochenringe

entspricht den Lebensjahren. natürlicher Logarithmus der

Körperlänge in mm, Alter = Anzahl der hämatoxylinoph ilen

Linien. Die Kurve verbindet die Mediane der einzelnen

Altersklassen. Bei stetiger Abnahme des Wachstums resul

tiert eine Gerade. Im Bereich 2 - 9 Jahre entspricht die

Kurve annähernd einer Geraden. N = 148.
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Abb. 10: Altersbestimmung durch "resting fines". M = Markhöhle, 1

= Wachstumsstop während des 1. Winters (1. Ruheperiode),

2 ;::: 2. Ruheperiode, 3 und 4 entsprechend. S = Schrump

fungen, die wah rscheinlich durch das Aufbewahren bei

-25°C und durch das Entkalken mit Bouin entstanden. M ""

Muskel- und Sehnen-Reste, die bei der Präparation nicht

entfernt wu rden.
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TABELLEN

Tab. 1: Untersuchungstage in der Grube Trubenschloo bei Homburg

R == nicht markierte, M == markierte Tiere, Beginn des Besuchs eine

halbe Stunde nach Sonnenuntergang bis um 01 00 oder Mondaufgang.

Datum Weibchen Männchen Juvenile Alle

R M R M R M R M

03.06.84 18 2 0 20

08.06.84 18 5 3 0 2 0 23 5

14.06.84 9 7 6 1 6 0 21 8

19.06.84 19 11 1 5 4 0 24 16

26".06.84 4 8 1 1 2 1 8 10

01.07.84 4 12 0 14 2 19 14

05.07.84 2 15 0 1 9 1 11 17

11.07.84 4 11 1 2 21 7 26 20

16.07.84 4 11 0 2 14 7 18 20

81 80 ,~ 12.- -
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Tab. 2: Dichteschätzung nach der Weighted-Mean-Methode

Die Mittelwerte und 95%-Yertrauensintervalle wurden nach Begon (1979)

berechnet. Anzahl Fangtage = 9, P = Populationsgrösse oder Anzahl

für jedes Geschlecht, Std = Standardabweichung, Min = untere Yer-

trauensgrenze, Max = obere Vertrauensgrenze, M .. Anzahl markierte

Tiere, 1M ::: Prozentsatz der markierten an der geschätzen Grosse.

Gruppen Min P Max M Std

Summe aller Gruppen 201 246 292 169 68.6 23.11

Weibchen 87 112 137 @ 73.0 13.07

Männchen 8 22 36 15 68.4 7.35

Juvenile 87 151 214 72 47.7 32.31-{b ~ ,/

----
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Tab. 3: Eryth rozytenflächen .

N = Anzahl Tiere, Median == Median der Mittelwerte einzelner Tiere

(Anzahl Eryth rozyten pro Tier> 14l, Min '" Minimalwert,

Max = Maximalwert, Wilcoxon's III steht unter der Diagonale, über der

Diagonale ist die Irrtumswahrscheinlich keit für Unterschiede zwischen

den Gruppen angegeben.

* = p < 0.05, ** = p < 0.01, n = nicht signifikant.

Art Min Median Max N Wilcoxon-Test

1 2 3 4 5 6 7

lessonae Weibchen 224 239.5 255 2 n n n n n n

Männchen 221 238.5 258 4 0.0 * * n * n

esculenta Weibchen 247 289.5 353 20 1.8 2.4 n ** n *
Männchen 250 280.0 343 11 1.9 2.5 0.5 ** n *
Juvenile 197 242.0 287 62 0.2 0.4 5.5 4.6 ** n

ridibunda Weibchen 228 271.0 340 51 1.9 2.6 1.8 1.5 6.3 n

Juvenile 225 264.5 299 10 1.2 1.6 2.5 2.1 2.0 1.7
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Tab. 4: Anzahlen der versch iedenen Genotypen

Die Werte wu rden aus den Daten der Zehenproben berechnet. a,d und

a, b, c, e sind Allele von GPI respektive LOH-l.

Art und Geschlecht GPI LOH

d/d a/d a/a ale b/c clc c/e eie

lessonae Juvenile 2 0 0 0 0 0 0 2

Männchen 4 0 0 0 0 0 0 4

esculenta Juvenile 6 55 0 0 4 0 58 0

Weibchen 5 15 0 1 1 0 18 0

Männchen 3 8 0 1 0 0 10 0

ridibunda Juvenile 2 6 0 0 ,0 10 0 0

Weibchen 5 43 Q 0 0 53 0 0 K~~ J!

Tab. 6: Heterozygotiegrade der 5 untersuchten Enzymloci

Für GPI und LOH wurden die Zehenproben und Muskelproben, für die

anderen Enzyme nur Muskelproben zur Berechnung des beobachteten

Heterozygotiegrades benutzt. N1 = Anzahl Zehenproben, Nz = Anzahl

Mus kelp roben.

Zehen Skelettmus kel

Art Geschlecht GPI LDH-1 N 1 GPI LDH-l MPI PGM-l AAT-l Nz

Männchen 0.73

lessonae Weibchen

Männchen

escu lenta Weibchen

Juvenile

ridibunda Weibchen

Juvenile

0.0

0.0

0.75

0.90

0.88

0.75

0.0 2

0.0 4

1.0 20

1.0 11

1.0 55

0.0 43

0.0 8

1.0 1.0 1.0 1.0

0.8 1.0 1.0 1.0

1.0 0.0 0.2 0.6

1.0

1.0

0.0

o

o

"
5

o
6

o
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Tab. 5: Allelfrequenzen der Enzyme GPI und LHD-l.

Die Werte wurden aus den Daten der Zehenproben berechnet. a,d und

a, b, c, e sind Allele von GPI respektive LOH-l. Nt = Anzahl Proben

für GPI, Nz = Anzahl Proben für LDH-l. 2N = Anzahl Genome.

1.0

1.0

1.0

0.38 0.03 0.03 0.48 0.48

0.36 0.05 0.50 0.45

0.45 0.03 0.47 0.50

0.42 0.01 0.03 0.47 0.49

0.46

0.38 1

0.45 1

Art Geschlecht

lessonae Weibchen

Männchen

Total

esculenta Weibchen

Männchen

Juvenile

Total

ridibunda Weibchen

Juvenile

Total

GPI

d

1.0

1.0

1.0

0.63

0.64

0.55

0.58

0.54

0.63

0.55

a

LDH-l

a b c e

2 2

4 4

6 6

20 20

11 11

61 62

92 93

49 53

8 10

57 63
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Tab. 7: Oocyten der Wasserfrosch- und Seefroschweibchen

Esc = Rana esculenta, rid = Rana ridibunda. die Kleinbuchstaben

bezeichnen verschiedene Allele der Enzyme GPI und LOH, bei MPI und

AAT konnte keine Homologisierung gemacht werden. S = langsames, I =

intermediäres, F = schnelles Band in der Elektrophorese, N = Anzahl

der untersuchten Oocyten pro Tier.

.. Art .---- Soma Oocyten N

/l ....-",:> GPI LOH MPI AAn G~MPI I
~ ~ ~

esc a/d c/e SII S/F a c I ~

esc a/d c/e S/I S/F - 10

a c 14 762S1

esc a/d c/e SII S/F@ c 9

c/e - 3

1
~

c 10

al c I 2

a c @ 2

esc a/d c/e S/l S/F a c I 44

esc a/d c/e c 14

ese a/d eie SII S/F a e 10 Sb]

ese a/d c/e S/I s/F a e 10 Jb'f

LD~ ~
rid a/d c a/d c 24 J.b t- "5 "LI. JI. pe

-t rid a/d e I/F a a/d c I/F 10

a/d e 6

d e 12

rid a/d c a a/d e 14 '1'l-O V 1'L. J? ?:::.-
rid a/d c l/F a a/d e I/F 14 Y-'L/f V-

ald c I/F 3

-.. rid a/d e a c S 6

a/d c S 4
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Tab, 8: Gefundene Hemiklone der Wasserfrösche

Die Hemiklone wurden nach den Alle/kombinationen der Enzyme GPI und

LDH-l definiert.

Hemiklon

o Ai

B

C

/+ -- 0

GPI- LDH-l- Anzahl

Allel Allel Weibchen Männchen Juvenile

~ ( c\ 4 3 5

a a 1 0 1

d a 0 0 3
..'.,

1/ 1 (1 [Jd \ c 15 8 52 t-", u~. ~f ..,(
0

/

1 ANHANG

Probleme der Enzymdarstellung

Die Zehenproben wurden auf 5 Enzymsysteme untersucht. I nterpreta

tionsprobleme erlaubten jedoch nur für LDH-l und GPI eine gesicherte

Darstellung, AAT, PGM und MPI zeigen Unterschiede zwischen Mus

keln und Zehenproben '. Zudem sind AAT -1 und AAT-2 in Zehen

durchwegs schlechter nachzuweisen als im Muskel. PGM-2 ers'chien in

Zehen nicht. MPI ist ein Monomer (Harris & Hopkinson, 1978}; es fin

den sich jedoch zwei deutl iche Bandensysteme, die aus Muskelproben

nicht erhältlich sind, diese sind stark verschmiert und dadurch kaum

zu interpretieren. Eine Hitze-Denaturierung ist auszuschliessen, da

Zehen- und Mus kelproben gleich behandelt wurden.

Probleme der Alterschätzung

Die Altersschätzung ist trotz der Dünnschnittmethode relativ ungenau.

Es werden Tiere, die Knochenmaterial resorbierten, jünger eingestuft

als sie tatsächlich sind. Die Messung des Markhöhlendurchmessers ist

sehr problematisch. Sie muss bei allen Tieren an genau der gleichen

(-der dünnsten-) Stelle ausgefüh rt werden. Zudem muss der Schnitt

senkrecht zum Knochen liegen. Bei kleinen Knochen ist diese Ausrich

tung kaum möglich. Ältere Tiere hatten kleinere Markhöhlendurchmes-
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ser (Abb. 8}. Die Körperlänge stieg mit dem Alter kontinuierlich

(Abb. 9)-. Rana esculenta spaltete sich in zwei deutliche Altersgrup

pen.

Durch das Einfrieren der Phalangen vor der Altersbestimmung dürften

weitere Artefakte wie das Ablösen des ersten vom zweiten Altersring

entstanden sein (Abb. lO}. Die unkorrigierten Altersdaten sind auch

recht konsistent mit der Klassierung in die verschiedenen "Geschlech

ter" (Abb. 5, Abb. 6}. Männchen erscheinen immer erst im 3. Alters

jahr. Sie scheinen zwischen dem 2. und 3. Lebensjahr geschlechtsreif

zu werden. Einige juvenile und weibliche Frösche wurden entweder im

Feld oder durch die Altersbestimmung falsch klassiert. Die Häufigkeit

dieser Falschklassierungen ist aber klein (Fehlklassierungen: 6 von

148 Tieren, siehe auch Abb. 5 und Abb. 6).


