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EINLEITUNG
Der Seefrosch (Rana ridibunda Pallas 1771) ist ein Elter des ilf‘l,Europa
weit verbreiteten hybriden Wasserfrosches (Rana esculenta Linnaeus
1758) (Berger 1967, 1968). Wasserfrdsche reproduzieren hybbidogene-
tisch (Schultz 1969)7\ und geben das ridibunda-Genom klonal weiter,
indem sie das Nicht-ridibunda-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 ridibunda-Populationen (siehe Hotz
1874 a). Hier finden wir Mischpopulationen von Rana /essonae Camera-
no 1882 und dem Hybriden esculenta {das L-E System, Uzzell & Berger
1975). Das ridibunda-Genom wird durch Rickkreuzungen m;t lessonae
in esculenta-Hybridlinien erhalten (Tunner, 1973, 1974). R. esculenta
x esculenta Kreuzungen erzeugen ridlb&r;dehéinotypen (Berger 1967,
1971 a). Diese Frdsche sterben normalerweise vor der Geschlechtsrei-
fe, da sich wahrscheinlich auf dem klonal vererbten Genom Letalfakto-
ren anhdufen (Muller 1964, Berger 1976, Graf & Miller 1979, Uzzell et
al. 1980). Binkert (1981) vermutet einen Zusammenhang zwischen Bio-
toptyp und Letalitdt der Nachkommen. In anthropogen beeinflussten
Kiesgruben ist die Eltern-Art Rana lessonae nur mit wenigen Tieren
vertreten (Blankenhorn 1974). Dadurch wird eine Testsituation flr
verschiedene Genkombinationen bei esculenta X esculenta- Paarungen
geschaffen, falls mehrere ,’-i?ﬂiﬂ‘,’f‘f vorkommen. Diese Arbeit soll
Einblick geben in die Strukturen einer isolierten Griinfroschpopulation
an einem in neuster Zeit geschaffenen Standort. Durch die gut
bekannte Geschichte des untersuchten Standortes sollen auch kurzfri-
stige Zeitphdnomene aufgedeckt werden, die bei isolierten und anthro-

pogen beeinflussten Standorten eine wesentliche Rolle spielen dirften.
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MATERIAL UND METHODE

Untersuchungsstandort

Der untersuchte Standort (Flurname Trubenschloo) liegt im norddstli-
chen Mitteiland auf dem Seeriicken (Landes-Koordinaten 719'950 /
256'650 , 580 m U.M.). Es ist eine ehemalige Kiesgrube, die allseitig
von mindestens 200 m Wald umgeben ist. Die Grube hat eine Flache von
150 m X 100 m . Sie ist deutlich von anderen Amphibienstandorten
isoliert. Die n3chste Fundstelle eines Wasserfrosches ist 1.5 km ent-
fernt (Fischteich). Das nichste Griinfrosch-lLaichgewisser liegt circa 3

km weit weg (siehe Beerli 1985).

Die Naturschutzbehdrde des Kanton Thurgau kaufte 1977 die Grube
und stellte sie unter Schutz. [m gleichen Jahr wurden 5 Timpel aus-
gehoben. Die grdsseren 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 Pflanzendecke war
noch nicht geschlossen, und Geblisch war nur am Grubenrand vorhan-
den. Mehr als 80 % der Wasserflichen lagen offen. Nur an den oben
genannten Timpeln waren kleine Rohrichte und submerse Flora vorhan-
den. Bis 1977 kamen hier nur Geburtshelferkréten (Alytes obstetri-
cans) und Fadenmolche (T riturus helveticus) vor. Bis 1980 wurden 300
- 500 Gelbauchunken (Bombina variegata), 60 - 100 Kreuzkrdten (Bufo
calamita), 30 Laubfrdsche (Hyla arborea) und ca. 60 Kammolche (Tritu-
rus cristatus) sowie 20 - 40 Grii_nfr?ische (genaue Artzugehdrigkeit
unbekannt) eingesetzt (Miller-Meyre, mindl.; eigene Einsetzungen).
Alle Tiere wurden aus 2 Kiesgruben (Falilenwiesen, LK 726000 /
268'600 und Engwilen LK 724'300 / 275'800) entnommen. Diese Standorte

wurden zwischen 1977 und 1981 zerstort.

Dichtebestimmung
Die Griinfrosche wurden ausschliesslich widhrend der Paarungszeit zwi-

schen dem 3. Juni und dem 16. Juli 1984 (Tab. 1) in 9 Nichten
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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 Fdnger sahen und

flichteten.

Die Populationsdichte und Standardabweichungen wurden nach der
Weighted-Mean-Methode (Begon 1979) geschitzt. Dichteschdtzungs-
methoden veriangen zufdllige Auswahl der Tiere. Es wurde versucht,
alle Tumpel entsprechend ihrer Grosse mit gleichem Aufwand zu besam-
meln. Samtliche Tiere wurden gefangen, auch wenn diese schon mar-

kiert waren.

Morphometrie

Die Frosche wurden am Morgen nach dem Fang nach folgenden Merkma-
len ausgemessen: Kopf-Rumpf-Linge, Tibialinge (auf den n&chsten
_Millimeter), L3nge und ~Hb’he des Callus internus, Linge des Digitus
primus (auf den ndchsten 1/10 mm) und das Gewicht (auf das Gramm
genau)».- Die Langenmasse wurde mit einer Schublehre, das Gewicht
mit einer Federwaage bestimmt. Die uUblichen Trennmasse (z.B. Hotz
1974 b) diskriminieren wegen der Messungenauigkeit der Linge der 1.
Zehe schlechter als die Standardisierung Merkmal / Linge. Diese wird
im Folgenden benutzt wenn Merkmale besprochen werden. Durch eine
Diskriminanzanalyse (BMDP7M: Dixon 1981) wurden die 4 gemessenen
Merkmale (relative Fersenhdckerlinge, -hdhe, Tibialinge, Linge der 1.
Zehe) auf 2 neue Variablen {(Canonische Variable 1 und 2) reduziert.
Die Markierung erfolgte durch Phalangenamputation. Zur Untersuchung
der Erythrozyten wurde aus der Wunde ein Blutstropfen auf einen
Objekttrager gestrichen und an der Luft getrocknet. Der entfernte
Finger wurde bei -25°C bis zur Analyse aufbewahrt. Die Tiere wurden

vor 12°% Uhr wieder in der Grube ausgesetzt.



Alterbestimmung

Die Grinfrosche sind wdhrend des Winters inaktiv. In dieser Zeit
wachsen sie nicht oder nur sehr langsam. Dies fihrt zu Wachstums-
stops in den Knochen (Kleinenberg & Smirina 19638). Die gefrorenen
Finger wurden aufgetaut und unter dem Binokular wurde der 2. Pha-
langenknochen herausgeschnitten. Das r';:-.stliche Gewebe diente fiir die
Elektrophorese. Der Knochen wurde 2 - 8 Tage zum Entkalken und
Vorfarben in Bouin-L.ésung (Romeis 1968). gebracht, danach 2 - 4 mal
gewidssert und dann mit einem Gefriermikrotom (Reichert & Jung Frigo-
cut 2700) geschnitten (10 pm dick). Die Diinnschnitte farbte ich mit
Hamatoxylin nach Ehrlich {Romeis 1968). Auf den Praparaten wurden.
die h3amatoxylinophilen Linien gezdhit. Zur Kontrolle der Resorption
des ersten Wachstumsstops wurden von 70 Tieren die Ringdurchmesser

mit einem Messokular bei 100x Vergrésserung gemessen.

Bestimmung des Ploidie-Grades

Von 160 Froschen wurden die 'luftgetrockneten Erythrozyten unter dem
Mikroskop bei 100x Vergridsserung betrachtet und mit eirje.r Camera
lucida (Vergrésserung 1000x) direkt auf ein Digitalisierbrett (Kontron
MOP AM/02) projiziert. Hier wurden durch Abtasten der Erythrozyte-
numfange die Flachen integriert. Der angeschlossene Kleincomputer
(HP-9815A) berechnete die Durchschnitte und die Standardabwei-
chungen der Flachen. Filir jedes Tier wurden zwischen 15 und 25
Erythrozyten ausgemessen. Unterschiede der Mittelwerte zwischen den
Taxa und den Geschiechtern wurde mit einem Wilcoxon-Test (PROC

NPARITWAY: SAS Institute, 1985) gepriift.

Enzymbestimmungen

Somatische Gewebe: Fiir die Enzymeiektrophorese wurden die Uberre-
ste der Phalangen (N = 164} oder Muskelproben (N = 23) von getoteten
Tieren in einem Eppendorf-Reaktionsgefdss mit einem Glaspistill in

gleich viel Volumen dest. Wasser homogenisiert. Die Extrakte wurden
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mit Filterpapier Whatman Nr. 3 aufgenommen und auf 15%-Stédrkegele
(Connaught:Electrostarch = 1:1) aufgetragen (Hotz 1983). Als Gel-
und Elektrodenpuffer wurde Tris 7.8 mM + 3.3 mM Zitronens3ure res-
pektive 0.22 M + 0.09 M benutzt. Die Proteine wurden horizontal bei
11V / cm wihrend 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 diinne Scheiben geschnitten.
Es wurden ASpartataminotransferase (AAT, Enzyme Commission
2.6.1.1), Glucosephosphatisomerase (GPl, EC 5.3.1.9), der anodalere
Locus von Lactatdehydrogenase (LDH, 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
vollstindig (Hotz & Uzzell 1983). Alle Enzyme, ausser AAT, wurden in
1% Agar-Overlays nach den Methoden von Shaw & Prasad (1870) und
Harris & Hopkinson (1976) geféarbt und anschliessend fotografiert. Die
Allele wurden mit Kleinbuchstaben benannt (nach Hotz, 1983).

Zur Kontrolle der Mobilitdéten wurden auf jedem Gel Proben mit bekann-
tem elektrophoretischem Phanotyp aufgetragen. Bei Interpretationspro-
blemen wurden die Proben in anderer Anordnung und mit anderen
Kontrollen nochmals laufen gelassen. Einige Proben zeigten Kkeine
interpretierbaren Banden (vergleiche Anhang), diese wurden fir die
Enzymauswertung nicht bericksichtigt.

Oocyten: 17 weiblichen Fréschen injizierte ich intraperitoneal 70 - 200
Units Heparin in 0.1. - 0.4 ml Holtfreterlosung. Sie wurden in ein
Wasserbecken mit 0.001 % MS-222 (Fischbetdubungsmittel, Sandoz)
gesetzt, und nach 10 Minuten durch Herzpunktion getétet. Blut und
die Leber wurden fiir weitere Untersuchungen tiefgefroren. Die Oocy-
ten wurden in Holtfreter-Ldsung gewaschen und nachher bei -25°C fir

die Analyse aufbewahrt.

Unter einem Binokular mit kleiner Vergrosserung wurden die langsam

aufgetauten Oocyten in kalter Holtfreter-Losung von somatischem Gewe-
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be getrennt und mit einer Platindse einzeln auf Streifen von Whatman
No.3 Filterpapier (4 x 8 mm?) aufgetragen und zerdriickt. Das weitere
Procedere ist im vorhergehenden Kapitel beschrieben. Die Gréssenbe-
stimmung der Oocyten erfolgte qualitativ mit dem Innendurchmesser
einer Platindse. Alle untersuchten Oocyten entsprechen der mittleren

Grossenklasse von Berger (1979) und Uzzell & Berger (1975).
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RESULTATE

Populationsgrosse _

Von 169 gefangenen Griinfrdschen waren 82 Weibchen, 15 Minnchen
und 72 Juvenile. Dié Weighted Mean Methode schitzt die Populati-
onsgrosse auf 246 + 45 (Schitzwert t Te=0.05 * Standardabweichung).
Weibchen und Juvenile stellen den gr&ssten Teil der Population (Tab.
2). Jungtiere wurden erst im Juli in grosseren Zahlen gefangen (Tab.
1). Dadurch wird die Schitzung ihrer Anzahl! im Vergleich zu den
Adulten ungenau. Dies wird durch eine grossere Standardabweichung
und einen kleinen Anteil der markierten Tiere an der geschitzten
Anzahl der Juvenilen belegt (Tab. 2). Das Geschiechtsverhiltnis
Weibchen : Minnchen war 5.1 : 1. Dieses Missverhiltnis wird durch
die fehlenden Seefroschmannchen verursacht. Es wurden in 9 Fangta-
gen 69 weibliche, aber keine minnlichen Seefrdsche gefangen. Das
Geschlechtsverhidltnis der esculenta war 20 : 11 und das der lessonae
2:4. Das Geschilechtsverhiltnis der lessonace ist statistisch nicht von
1:1 verschieden. Gleichbleibende Uberlebensrate vorausgesetzt - flr
das kurze Unter'suchungsintervélf plausibel - lassen sich keine Unter-
schiede in der Fangbarkeit zwischen den Geschlechtern feststellen

(Kontingenztafeltest, x? < 1.0, 1 Freiheitsgrad).

Im Feld verzichtete ich auf eine Artbestimmung. Also konnte die Dich-
te der Arten nicht geschdtzt werden. Da Uber 65% der Population mar-
kiert wurden, dirften die wahren Anteile ungefdhr den gefangenen

entsprechen.

Erythrozyten

Adulte Wasser- und Seefrdsche haben signifikant gréssere Erythrozyten
als Juvenile oder Timpelfrosch-Mannchen. Die Werte fir die Tum-
pelfroschweibchen waren gleich tief, wie die der Mannchen, doch genii-

gen 2 Tiere flir keinen Test {Tab. 3).
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Es wurden 4 Griinfrosche mit grossen Eythrozytenfldchen gefunden.
Die Filachen waren grosser als der Median *+ 20%. Es waren 2 ridibun-
da, 1 esculenta-Minnchen 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-1-Allelen: Zur Artbestimmung diente der
LDH-1-Locus. Die Zuordnung erfolgte durch Vergleiche mit bekannten
ridibunda (Balkan) und f/essonae Phianotypen (Flachmoor bei Frauen-
feld). In der Tab. 4 sind die in der Grube Trubenschloo gefundenen
Genotypen dargestellt. Bei den Seefréschen und bei den Timpelfrs-
schen waren nur homozygote Zustiénde der c respektive e Allele vor-
handen. Nur die Wasserfrosche zeigten das ganze Spektrum der mdgli-
chen Allele (Tab. 5). Die a und b Allele waren aber selten.
Morphologie: Die 3 Arten lassen sich morphologisch deutlich trennen
(Abb. 1). Tiimpelfr‘b'sche'unterschieden sich von Seefrdschen und
Wasserfroschen deutlich. Die Morphologie stiitzte die Klassierung nach
LDH-1-Allelen in 93% der F&lle. Bei den abweichenden Tieren muss es
sich um Messfehler bei der Fersenhdckerhdhe handeln. Diese ist schwer

zu messen und tragt viel zur Trennung bei.

Ein Vergleich von Lange und Gewicht (Abb. 2) zeigt, dass die Was-
serfrosche in der Liangenkiasse 50 - 70 mm fehlten. 81 % der Seefré-
sche fielen in diese Grossenklasse. Die Wasserfrosche 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 Fersenhdcker-
hohe, -lange, Tibialinge) beinahe vollstindig von den beiden anderen
Arten abtrennen (Abb. 3). Die relative Fersenhdckerhdhe erlaubte

eine vollig Trennung der lessonae von den esculenta. Die Wasserfro~
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sche zeigten morphometrisch mehr Ahnlichkeit mit den Seefrdschen als
mit den Tﬂmpelfraschen {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 Wasserfrésche hete-
rozygot vor. Es fanden sich keine Unterschiede zwischen den
Geschlechtern, doch waren juvenile Wasserfrésche noch heterozygoter
als die Adulten. Fir das gleiche Enzym zeigte ridibunda einen erstaun-
lich hohen Heterozygotiegrad von tiber 0.75 fir GPI (Tab. 6). Die
Abweichung vom Hardy-Weinberg Gleichgewicht ist mit x2 = 25.9 und 1
Freiheitsgrad stark gesichert. R. /essonae war in allen untersuchten
Enzymloci homozygot. Die Muskelproben (untersuchte Enzyme: GPI,
LDH, MPI, AAT) unterstiitzen die gefundenen Werte der Zehenproben.
Die Wasserfrésche zeigten hier nur heterozygote Muster (Tab. 6)-f
Altelfrequenzen: Allelfrequenzen wurden fir die Enzyme GPI undA
LDH-1 berechnet (Tab. 5). Die Tumpelfrdsche zeigteh nur das Allel d
fir GPl und das Allel e fir LDH-1. Bei den Wasserfroschen (Anzah! =
93) wurden alle Allele von GPl und LDH-T gefunden, doch waren die
LDH-1-Allele a und b nur in 7 Tieren vorhanden. Die Frequenzen der
GPi-Allele der escuflenta waren zugunsten des d-Allels verschoben.
Einige Tiere waren homozygot d/d. In der Population muss also auch
ein d-Allel der Seefrdsche vorhanden sein, das vom lessonae-Allel d
nicht zu unterscheiden ist.

Elektrophorese der Oocyten: Die Oocyten | der Seefrdsche zeigten wie
die Muskelproben beide Genprodukte (Tab. 7). 127 von 130 untersuch-
ten Wasserfrosch-Oocyten zeigten nur die ridibunda-Allele. Ein Tier
hatte Oocyten |, die fiir GP| heterozygot, aber fir LDH-1 homozygot

waren.

Hemiklone: Die esculenta haben eine hemiklonale Vererbung. Das

ridibunda-Genom wird nicht rekombiniert und unverandert an die niach-
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ste Generation iibergeben. Es wurden die durch GPl und LDH-1
bestimmten Hemiklone untersucht. Die esculenta zeigten die Hemiklone
A, D, B und C (Tab. 8). Die Frequenzen der letzten beiden waren
gering.

49 Seefrésche hatten Genotypen, die einer Genom-Heterozygotie der
esculenta-Hemiklone A und D entsprachen. 7 Tiere schienén bei GPI
homozygot das a-Allel und 1 Tier das d-Allel zu besitzen. Die Her-
kunft der heterozygoten ridibunda lasst sich durch Paarungen von A

und D Hemiklonen der esculenta erkliren.

Altersverteilungen

Die einzelnen Arten zeigten in den Altersklassen verschieden starke
Prasenz (Abb. 4). Rana lessonae erschien nur in den Altersklassen 3
und 4. Alle Rana ridibunda waren jinger als 5 Jahre. Nur die escu-
leqta 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 Seefrosche konzentrieren sich’ gerade in .diesen zwei Klassen. Die
Histogramme der einzelnen Arten zeigen das "Loch" der esculenta und
den Peak der ridibunda besonders deutlich (Abb. 5, Abb. 6). Der
D-Klon war in jeder Alterklasse am hiufigsten (Abb. 7, siehe auch
Tab. 5). B und C waren nur vereinzelt zu finden. Nur der Klon A
ist gleichmdssig, wenngleich nicht sehr h3ufig, Uber alle Altersklassen
verteilt. Die altesten 2 Hemiklone A und D (in Tieren &iter als 6 Jah-
re) dlirften aus den zerstdrten Gruben Engwilen und Fallenwiesen ent-
nommen worden sein. in den ridibunda-Phinotypen fanden sich nur
Allelkombinationen, die den Klonen A und D entsprachen. Diese bei-
den Klone wurden bel den Wasserfroschen (NK]on A S 1’NKlon D= 6)
der Altersklassen iiber 5 Jahre festgestellt. In den Jahren 1982/83
missen vor allem solche Inter-Hemiklon-Paarungen erfolgreich gewesen
sein. Dies flihrte zu einem deutlichen Anstieg der ridibuﬁda. Bei
gleichzeitiger Absenz der flessonae erkldrt dies auch das Absinken der

esculenta-Teilpopulation wahrend 1981 bis 1983.
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DISKUSSION

Die Populationsdichte der Griinfrosche in der Grube Trubenschloo ist
im Vergleich zu dhnlichen Standorten gering und scheint noch nicht an
eine Kapazitdtsgrenze gestossen zu sein. Beerli & Liechti (1983)
schitzten 1982 mit der gleichen Methodik den Bestand auf 76 i
Griinfrosche, ohne die kleinste Altersklasse. Wir fingen damals 72 Tie-
re. Von diesen waren 4 sichere Seefrésche und 68 Wasserfriosche
(Hotz, pers. Mitt.). Die Population hat sich innerhalb von 2 Jahren
auf 246 + 45 verdreifacht. Blankenhorn et al. (1969) schitzten in Bio-
topen mit der Hilfte oder einem _Viertel der Fliche der Grube Tru-
benschloo die Griinfroschbestdnde auf 75 - 220 und 215 - 350. Diese
Zahlen entsprechen eigenen Beobachtungen in einer alten Kiesgrube
(ein Viertel der Fliche des Trubenschloos) mit 320 - 540 Fréschen
(unpubl. Daten, 1984). |

Die Bestimmung des Alters der Tiere du‘rch resting lines ermdglicht
eine bessere Aufteilung und Strukturerkennung der Population. Durch
Resorptionen von Knochenmaterial werden jedoch prazise Aussagen
weitgehend erschwert. Kleinenberg & Smirina (1969), Smirina (1972),
Borkin et al. (1978) addieren zum gefundenen Alter 2 Jahre. Hemelaar
& van Gelder (1980) und Hemelaar (1985) untersuchten mit Regres-
sionsanalysen die Durchmesser der einzelnen HZmatoxylinringe, um
Resorptionen zu erkennen. Diese Korrekturen sind bei den vorliegen-
den Daten nicht angebracht. Da in friheren Jahren in der Grube kei-
ne Altersuntersuchungen an den Griinfréschen gemacht wurden, konn-
ten keine Kontrolle an gleichen Individuen durchgefiihrt werden.
Anderungen der Umwelt (Biotop, Mikrokiima) kdnnen zu verschiedenen
Wachstumsraten fiihren. Durch Vergleiche mit der Linge und dgrn
Gewicht scheinen die Aussagen fir die einzelnen Altersklassen zu
geniigen, aber nicht flr jedes Individuum. Die Langenangaben von

Hemmer (1977) fir juvenile esculenta sind mit denen der untersuchten
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Juvenilen vergleichbar. Die Alterstruktur der gesamten Griinfroschpo-
pulation zeigt gleiche Haufigkeiten einzelner AMRersklassen wie dies
Borkin et al. (1879) bei [lessonae-Populationen fanden. Die

Alterssverteilungen der einzelnen Arten sind instabil, so sind Verglei-

che mit ‘anderen Arbeiten kaum mdglich, da keine Altersparameter "

geschdtzt werden konnten.

Die ridibunda aus der Grube Trubenschloo waren nur Weibchen.
Eingefilhrte Seefroschpopulationen zeigen nie ein solch extremes
Geschlechtsverhdltnis (eigene Beobachtungen). Kreuzungsexperimente
von Berger (1967, 1971 c), Tunner & Dobrowsky (1976) und Binkert
(1981) zeitigten aus esculenta x esculenta Paarungen immer nur weibli-
che Nachkommen. Es wird angenommen, dass im ridibunda-Genom kein
mannchenbestimmender Faktor vorhanden ist, da durch die Bevorzu-
gung von grdsseren Weibchen der Jessonae-Mannchen ‘(B[ankenhorn,
1974) nur Primﬁrhybridisie}rbfgen zwischen [essonae-Mannchen und
ridibunda-Weibchen  stattfanden. Weiter jdsst die homogene
Altersverteilung der Seefrdosche eine Einsetzung der Seefrdsche
unwahrscheinlich erscheinen. Da 1982 in der Grube wahrscheinlich
keine lessonae vorhanden waren (Beerli & Liechti 1983 und Hotz
schriftl.), paarten sich die esculenta unter sich. Die Oocyten der Was-
serfrosche zeigen bis auf diejenigen eines Tieres keine Abweichungen
vom bekannten hybridogenetischen Au_sschluss des /lessonae-Genoms in
der Keimbahn. Also wurden 1982 nur ridibunda-Nachkommen erzeugt.
Das abweichende Tier kdnnte mindestens teilweise rekombiniert haben,
doch miissten hier noch mehr verschiedene Enzymloci untersucht wer-

den.

Die Unterschiedlichkeit der 2 Genome in einem Grinfrosch kann als
Mass der Vitalitdt des Individuums dienen. Wasserfrosche als somati-
sche Hybriden mit einem /essonae und einem ridibunda Genom sind

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

—

Y
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ger Sterblichkeit durch O;-Veriust (Tunner & Nopp, 1979), Crowding
(Heusser & Blankenhorn, 1973) und ein schnelleres Larvalwachstum
(Berger 1971 c¢). Die Seefrosche sind an grossere, die Tiumpelfrésche
an kleine, flache und eher saure Wasserkdrper angepasst (Heym,
1974).. Da die esculenta ihr ridibunda-Genom klonal weiterget;en, wer-
den diese Genome normalerweise nicht rekombiniert (in wenigen Fillen
wurden jedoch Rekombinationen festgestellt, Ubersicht in Uzzell et al.
1980). Die ridibunda-Genome in einer Population sind deshalb relativ
homomorph. R. ridibunda aus esculenta x esculenta Paarungen mit
gleichen Hemiklonen “sind hochst hor‘nozygot. Diese Nachkommen sterben
meist in der 5. - 9. Larvalwoche oder nach der Metamorphose vor
Erreichen der Geschlechtsreife (Berger, 1971 c¢; Blankenhorn, Heusser
& Vogel, 1971; Tunner, 1980; Binkert, Borner & Chen, 1982}). Wenige
esculenta X  esculenta-Kreuzungen  zeitigten metamorphosiérénde
ridibunda-Phinotypen (= Durchbrenner, nach Binkert, 1981) (Berger,
1971 ¢, Binkert, Borner & Chen, 1982; Tunner &“Dobr\ow}sky 1976).
Diese Durchbrenner sind weniger vital als die anderen Griinfrésche

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

Der unterschiedliche Ursprung der esculenta in der Grube Tru-
benschloo ldsst eine minimale Verschiedenheit der Genome erwarten.
Diese manifestiert sich-in verschiedenen Hemiklonen. Durch Paarungen
zwischen Hybriden verschiedener Hemiklone werden Letaleffekte, die
sich auf klonal vererbten Genomen anhdufen, gemildert. Durch die
eingeschriankte Variabilitdt kann ein Tier kaum auf schneile Umweltdn-
derungen oder interaktive Stressfaktoren reagieren (O'Brien, 1983;
O'Brien et al., 1985). Das Vorkommen von Durchbrennern im Freiland
scheint durch die Hiufigkeit verschiedener Hemiklone, von der Anzahi
moéglicher Paarungen der esculenta inter se und von den Umweltfakto-
ren abzuhdngen. |In der jungen und isolierten Grube Trubenscﬁloo
waren in den Jahren 82/83 die Tierbestinde kiein (kein Crowding).

Rauber der  Froschlarven oder der Adulten waren ausser
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Insektenlarven (Libellen, Schwimmkifer) und eventuell Molchen keine
zu finden. Fische, die zu den grossen Kaulquappenridubern zihlen

{Clausnitzer 1983), fehlen véllig.

49 wvon 58 Seefrdsche waren heterozygot. Erfolgreich schienen
esculenta-Paarungen mit den ridibunda-Genom-Klonen A und D. 1984
zeichnete sich ein Schwinden der Seefroschpopulation ab. Parallel dazu
stieg die Anzahl der juvenilen Wasserfrésche enorm. Zudem wurden
auch 6 Tumpelfrdsche gefunden, die 1982 fehlten. Die Durchbrenner-
zahl scheint direkt mit der Anzahl der lessonae-Minnchen zusammenzu-
hdangen. Diese zeigen Priferenzen fiir grosse Weibchen (also esculenta)
und sind sexuell aktiver als die esculenta-Mannchen (Blankenhorn,
1977). Die Paarungshdufigkeit zwischen den Wasserfroschen sinkt
dadurch stark und die Wahrscheinlichkeit fiir Genomkombinationen, die
vitale Durchbrenner erzeugen, wird klein. Es wdre an anderen Stand-
orten zu prifen, ob die Anzahl der Durchbrenner allein von der hohen
Paarungshaufigkeit der esculenta inter se abhidngt. Binkert (1981) hat
von Standorten {nit 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 GPl und MPI heterozygote Muster‘.ﬂl So ist zu erwarten, dass diese
Durchbrenner eine ordentliche Meiose machen und auch rekombinieren.
Dadurch kdnnen aber ein neuer ridibunda-Genom-Klon entstehen.
Durch Hybridisierung mit einem TiUmpelfroschmannchen findet dann die-
ser neue Klon wieder in esculenta-Linien. Bei einem Verhédltnis von 59
Durchbrenner- zu 20 Wasserfroschweibchen und 4 Timpelfroschminn-
chen ist mit hoher Wahrscheinlichkeit mit einer Paarung zwischen
lessonae-Mannchen X ridibunda-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 Hemikione nur noch bedingt auf genetische Verschie-
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denheit geschlossen werden. Denn diese Rekombinationen sind von
urspriinglichen Primdarhybridisationen mit der benutzten Methode nicht
zu unterscheiden.

Wenn die verschiedenen Hemiklone in einem Durchbrenner zusam-
mentreffen werden Faktoren aussortiert, deren Auftreten fiir einen
Hybriden nicht letal, aber zumindestens subletal sind. Durch
Einbringen dieser "gereinigten Genome" in esculenta-Hemikione kann
vielleicht das lange Persistieren der Hybridlinien weit weg vom norma-
len Verbreitungsgebiet der ridibunda besser verstanden werden.

Das beschriebene Ereignis scheint zumindest im westlichen Mitteleuro-
pa selten einzutreten. Die dusseren Umstinde wie |solationen von aus-
gesetzten reinen Wasserfroschbestinden mit genligend verschiedenen
ridibunda-Genomen sind jedoch auch selten so stark ausgepragt wie am

Untersuchungsstandort.
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ZUSAMMENFASSUNG
Wasserfrosche (Rana esculenta) sind die hybridogenetischen Hybriden
von Seefrdschen (Rana ridibunda) und Tiumpelfroschen (Rana lessonae)
In Mitteleuropa sind diese meist mit den Timpelfroschen vergesellschaf-
tet. Die Wasserfrosche schliessen in der KeimbAavhn das Genom des Tijrﬁ-
pelfrosches aus und geben das Seefroschgenom klonal weiter. Bei
Kreuzungen inter se treffen sich 2 klonal vererbte Genome mit wahr-
scheinlich angehduften Letalfaktoren, so dass meistens keine Jungtiere
aus diesen Paarungen resultieren. Bei Paarungen zwischen Tieren aus
verschiedenen Regionen wird angenommen, dass diese geniligend ver-
schiedene Genome haben, um lebensfdhige Nachkommen zu erzeugen.
Diese sind alles weibliche Seefrésche. in der Grube Trubenschloo bei
Homburg wurden zwischen 1977 und 1980 Amphibien eingesetzt. Die
Griinfrésche wurden aus zwei Kiesgruben, die voneinander getrennt
waren, eingesetzt. 1984 war die Populationsdichte der Griinfrosche 246
+ 45, Das Geschlechtsverhidltnis betrug 5 : 1 zugunsten der Weibchen.
Diese starke Abweichung wurde durch 69 weibliche und keine minnli-
chen Seefrosche erzeugt. Die Artzugehdrigkeit dieser Tiere wurden
eindeutig durch ihre Morphologie und Enzymmuster bestimmt. Die
Altersbestimmung durch Phalangenquerschnitte ergab eine homogene,
aber instabile Altersstruktur der Seefrésche. Juvenile und alte Seefrd-
sche wurden geing gefunden. Die Wasserfrésche zeigten aber wihrend
des Maximums der Seefroschpopulation ein Minimum. 1982 konnten keine
TUmpelfrosche nachgewiesen werden. Die verschiedenen Seefrosch-
Allele der Enzyme der Wasserfrosche finden sich in heterozygotem
Zustand auch in den Seefrdschen. Die homogene Altersverteilung, das
Fehien von Seefroschminnchen und Timpelfréschen im Jahr 1982 und
die hohe Heterozygotie der gefunden Seefrdsche schlagen deren Entste-
hung aus Hybrid x Hybrid- Paarungen an Ort und Stelle vor. Es.ist
also moglich, im Freiland lebende, adulte Nachkommen von Paarungen

zwischen Wasserfroschen zu finden. Die Moglichkeit ist aber klein,
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einen Standort zu finden, der geniigend grosse Zahlen von solchen
nicht ausgesetzten Seefréschen zeigt. Durch die grosse Anfilligkeit
gegeniiber Stressfaktoren werden diese Inter se-Tiere woh! nur kurze
Zeit in Pionierbiotopen zu finden sein. Mit der zunehmenden Reife
eines Biotops werden immer mehr Nisr;hen besetzt und dfé nicht
konkurr'enzfé‘higer‘x Tiere wahrscheinlich verdringt. Durch Einwande-
rung von Tumpelfréschen diirfte das Gleichgewicht schnell zugunsten
der Wasserfrosche verschoben werden und Seefrdsche kdnnen kaum
mehr gefunden werden. Das Zusammentreffen der verschiedenen See-
froschgenome erzeugt eine weitere Komplikation. Durch Verpaarung
* eines heterozygoten Seefrosches mit einem Timpelfrosch-Mannchen kann
ein rekombiniertes Genom in den ridibunda-Genompool der Wasserfro-
sche geschleust werden, so dass neue Hemiklone ohne Primarhybridisa-

tion entstehen kdnnen.
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Abb. 1: Trennung der nach LDH-1 bestimmten Arten durch ihre
Morphologie. Die Grunfrdosche wurden nach
LDH-1-Allelmuster in die 3 Arten klassiert und nach 4 morp-
hologischen Massen gruppiert. Trennungschirfe: 93%. Die
Koordinaten wurden mit einer Diskriminanzanalyse (BMDP7M:
Dixon, 1984) berechnet. Die canonische Variable 1
(Can. Var.) trennt die Punkte zu 88% und die Can. Var. 2
zu 40%.
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Zusammenhang zwischen Korperldange und dem Gewicht. Die
Kérperldange wurde gegen die dritte Wurzel des Gewichtes
aufgetragen, um beide in der gleichen Dimension vergleichen
Zu konnen.

Regressionsgerade: Korperiinge = 17.7 * Gewicht ® + 6.8,
R? = 0.96. Die ausgefiillten Kreise sind die Werte der See-
frosche (N = 63) und die leeren diejenigen der Wasserfrdsche

(N = 92).
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entspricht dem Median, das * -Zeichen dem Mittelwert. N

= 93, Nr‘ = 6, NIes =6

esc

id



-26-

60

&)
o

N
Q

N
Q

Abs. Haeufigke
&
=2

=

777 A777 A~
1 2 3 4 5 6 7 8 9
Alter in Jahren

alle Gruenfroesche 2 [Jesc Bles
B rid

Abb. 4: Altersverteilung aller Grinfrésche. Die Altersverteilung
wurde durch Zihien der hamatoxylinophilen Linien ermittelt.
Jede Altersklasse wurden nach Art unterteilt. Die Arten
wurden mit LDH-1-Allelen unterschieden. les = Rana lesso-
nae, esc = Rana esculenta, rid = Rana ridibunda, ? = Art-

bestimmung war nicht mdglich.



o A

507

(N o
& o

N
Q

Abs. Haeufigkeit

— T
1 2 3 4 5 6 7 8 9
Alter in Jahren

Rana esculenta CIF [y M

Abb. 5: Altersverteilung der Wasserfrdsche. Die Altersverteilung
‘wurde durch Zdhlen der hdmatoxylinophilen Linien ermittelt.
Jede Alterskiasse wurde nach Geschlecht unterteilt. Bei
kleinen Tieren konnte nicht immer zwischen Weibchen und
Juvenilen unterschieden werden. J = Juvenile, F = Weib-

chen, M = M3nnchen.
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Abb. 6: Altersverteilung der Seefrdosche. Die Altersverteilung wurde
durch Zihlen der hamatoxylinophilen Linien ermittelt. Jede
Altersklasse wurde nach Geschlecht unterteilt.‘ Bei kleinen
Tieren konnte nicht immer zwischen Weibchen und Juvenilen

unterschieden werden. J = Juvenile, F = Weibchen.
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Verteilung der verschiedenen Hemiklone bei Wasserfrdschen.
Die Altersverteilung wurde durch Zihlen der hamatoxylino-
philen Linien ermittelt. Jede Altersklasse wurde nach Zuge-
hérigkeit zu verschiedenen Hemiklonen unterteilt. Unter-
suchte Hemiklone: GPI, LHD-1. E = GPI-Allel a gepaart mit
LDH-1-Allel a, ¢4= GPl-a mit LDH-1-c, C = GPl-d mit
LDH-1-a, D = GPl-d mit LDH-1-c.
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Kontrolle der Resorptionen. Durchmesser = Durchmesser der
Markhohle, Alter = Anzahl der hamatoxylinophilen Linien. Die
Kurve entspricht den Medianen der einzelnen Altersklassen.
Die Abnahme der |nnendurchmesser ldsst Resorptionen ver-

muten. N = 70.
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Alter und Kopf-Rumpflinge. Die Anzahl der Knochenringe
entspﬂéﬁt den Lebensjahren. natirlicher Logarithmus der
Korperiange in mm, Alter = Anzahl der h3matoxylinophilen
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 annihernd einer Geraden. N = 148.
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10:

Altersbestimmung durch "resting lines". M = Markhdhle, 1
= Wachstumsstop widhrend des 1. Winters (1. Ruheperiode),
2 = 2. Ruheperiode, 3 und 4 entsprechend. S = Schrump-
fungen, die wahrscheinlich durch das Aufbewahren bei
-25°C und durch das Entkalken mit Bouin entstanden. M =
Muskel- und Sehnen-Reste, die bei der Priparation nicht

entfernt wurden.
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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°° oder Mondaufgang.

Datum Weibchen Minnchen Juvenile Alle

R M R M R M R M

03.06.84 18 - 2 - 0 - 20 -
08.06.84 18 S 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 8 1 1 2 1 8 10

4
4 12 1 0 14 2 19 14
05.07.84 2 15 0 1 9 1T 1 17
4 T 1 2 21 7 26 20
4 11 0 2 14 7 18 20

3¢ g0 1§ L
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Tab. 2: Dichteschitzung nach der Weighted-Mean-Methode

Die Mittelwerte und 95%-Vertrauensintervalle wurden nach Begon (1979)
berechnet. Anzahl Fangtage = 9, P = Populationsgriésse oder Anzahl
fiir jedes Geschlecht, Std = Standardabweichung, Min = untere Ver-
trauensgrenze, Max = obere Vertrauensgrenze, M = Anzahl markierte

Tiere, $M = Prozentsatz der markierten an der geschitzen Grdsse.

Gruppen Min P Max M M Std

Summe aller Gruppen 201 246 292 169 68.6 23.11

Weibchen 87 112 137 3.0 13.07

Mannchen 8 22 36 15 68.4 7.35
Juvenile 87 151 214 72 47.7 32.31
| (69 o/



N = Anzahl Tiere,
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Tab. 3: Erythrozytenflachen.
Median = Median der Mittelwerte einzelner Tiere
pro Tier > 14), Min = Minimalwert,

(Anzahl Erythrozyten

Max = Maximalwert, Wilcoxon's |Z| steht unter der Diagonale, iiber der

Diagonale ist die lrrtumswahrscheinlichkeit fir Unterschiede zwischen

den Gruppen angegeben.

* = p <0,05 =**x =p <0.01, n = nicht signifikant.

Art

lessonae Weibchen

Mannchen

esculenta Weibchen
Mannchen

Juvenile

ridibunda Weibchen

Juvenile

Min

224
221

247
250
197

228
225

Median

239.5
238.5

289.5
280.0
242.0

271.0
264.5

Max

255

353
343
287

340
299

2

11
62

51
10

1.8
1.8
0.2

1.8
1.2

Wilcoxon-Test

2

2.5
0.4

2.6
1.6

3 4 S 6

n n n n
X *® n %
- n A% A< n
0.5 - =% n
5.5 4.6 -~ k=
‘1.8 1.5 6.3 -

2.5 2.1 2.0 1.7



Tab. 4:

Die Werte wurden aus den Daten der Zehenproben berechnet.
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a, b, ¢, e sind Allele von GP| respektive LDH-1.

Art und Geschlecht GPI
d/d

lessonae Juvenile 2
Mannchen 4

esculenta Juvenile 6
Weibchen 5

Miannchen 3

ridibunda 2
5

Juvenile

Weibchen

Tab. 6:

LDH

a/d a/a ale
0 0 0
0 0 0
55 0 C
15 0 1
8 0 1
6 0 0
s (O o

b/c c¢/c
0 0
0 0
4 0
1 0
0 0
.0 10
0 a3

Anzahlen der verschiedenen Genotypen

a,d und

c/e ele
0 2

0 4

58 6]

18 0

10 0

0 0

0 0

yf/ C’f‘\.\ :{mr«f{/(; /j
e

Heterozygotiegrade der 5 untersuchten Enzymloci

Fir GPl und LDH wurden die Zehenproben und Muskelproben, fir die

anderen Enzyme nur Muskelproben zur Berechnung des beobachteten

Heterozygotiegrades benutzt. N3y = Anzahl Zehenproben,

Muskelproben.

N, = Anzahl

Zehen Skelettmuskel
Art Geschlecht GPI LDH-1 N; GPl LDH-1 MPI PGM-1 AAT-1 N;
lessonae  Weibchen 0.0 0.0 2 - - - - - 0
Mannchen 0.0 0.0 4 - - - - - 0
esculenta Weibchen 0.75 1.0 20 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 11
Mannchen 0.73 1.0 11 0.8 1.0 1.0 1.0 1.0 S
Juvenile 0.90 1.0 55 - ~ - - - 0
ridibunda Weibchen 0.8 0.0 43 1.0 0.0 0.2 0.6 0.0 6
Juvenile 0.75 0.0 8 - - - - - 0
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Tab. 5: Allelfrequenzen der Enzyme GP| und LHD-1.

Die Werte wurden aus den Daten der Zehenproben berechnet. a,d und
a, b, ¢, e sind Allele von GP| respektive LDH-1. N; = Anzahl Proben
fir GPl, N, = Anzahi Proben fir LDH-1. 2N = Anzahl Genome.

Art Geschlecht  GPI LDH-1 Ny Nz
d a a b c e
lessonae  Weibchen 1.0 - - - - 1.0 2 2
Mannchen 1.0 - - - - 1.0 4 4
Total 1.0 - - - - 1.0 6 6
esculenta Weibchen 0.63 0.38 0.03 0.03 0.48 0.48 20 20
Minnchen 0.64 0.36 0.05 - 0.50 0.45 11 N
Juvenile 0.55 0.45 0.03 - 0.47 0.50 61 62
Total 0.58 0.42 0.01 0.03 0.47 0.49 92 83
ridibunda Weibchen 0.54 0.46 - - 1 - 49 53
Juvenile 0.63 0.38 - - 1 - 8 10

Total 0.55 0.45 - - 1 - 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 GPl und LDH, bei MPi und
AAT konnte keine Homologisierung gemacht werden. S = langsames, | =
intermedidres, F = schnelles Band in der Elektrophorese, N = Anzahl

der untersuchten Oocyten pro Tier.

@ ———— Art & — Soma Oocyten N
_~ GPl_LDH MPI AAT 3 Gff LDH mpI /
] N~ T

esc a/d c/e S/1 S/F a c | @
esc a/d c/e S/t S/F - - - 10
a c | 14 76857

esc a/d c/e S/l S/F c - g

s c/e - 3
b a/d\ ¢ | 10
' a/ c | 2
a c (/B 2
esc a/d c/e S/t S/F a c | 44
esc a/d c/e - - - c - 14
esc a/d c/e S/I S/F a c | 10 63
esc a/d c/e S/I S/F a c | 10 36¢
rid a/d c I - a/d ¢ | 24 6F  F u.pec
P rid a/d c I/F a a/d c I/F 10
a/d c - 6
d e = 12
rid a/d c | a a/d c | 14 Lf?/or/% e
rid a/d c I/F a a/d c I/F 14 ¥l Vv

a/d c /F 3
—-} rid a/d c - - a c S 6
a/d c S 4
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Tab. 8: Gefundene Hemiklone der Wasserfriosche

Die Hemiklone wurden nach den Allelkombinationen der Enzyme GP| und

L.DH-1 definiert.

Hemiklon  GPI- LDOH-1- Anzahl
Allel Allel Weibchen Méannchen Juvenile
D A P (e 4 3 5
B a a 1 0 1
d a 0 0 3
4D d" c 15 8 52 e
/
1 ANHANG
Probleme der Enzymdarstellung
Die Zehenproben wurden auf 5 Enzymsysteme untersucht. Interpreta-

tionsprobleme erlaubten jedoch nur fir LDH-1 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 erschien in
Zehen nicht. MPI| ist ein Monomer (Harris & Hopkinson, 1978); es fin-
den sich jedoch zwei deutliche Bandensysteme, die aus Muskelproben
nicht erhdltlich sind, diese sind stark verschmiert und dadurch_ kaum
zu interpretieren. Eine Hitze-Denaturierung ist auszuschliessen, da

Zehen- und Muskelproben gleich behandelt wurden.

Probleme der Alterschatzung

Die Altersschitzung ist trotz der Dinnschnittmethode relativ ungenau.
Es werden Tiere, die Knochenmaterial resorbierten, jinger eingestuft
als sie tatsdchlich sind. Die Messung des Markhdhlendurchmessers ist
sehr problematisch. Sie muss bei allen Tieren an genau der gleichen
(~der dinnsten-) Stelle ausgefiihrt werden. Zudem muss der Schn}tt
senkrecht zum Knochen liegen. Bei kleinen Knochen ist diese Ausrich-

tung kaum modglich. Altere Tiere hatten kleinere Markhdhlendurchmes-
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ser (Abb. 8). Die Korperlinge stieg mit dem Alter kontinuierlich
(Abb. 9). Rana esculenta spaltete sich in zwei deutliche Altersgrup-
pen.

Durch das Einfrieren der Phalangen vor der Altersbestimmung diirften
weitere Artefakte wie das Abldsen des ersten vom zweiten Altersring
entstanden sein (Abb. 10). Die unkorrigierten Altersdaten sind aucﬁ
recht konsistent mit der Klassierung in die verschiedenen "Geschlech-
ter" (Abb. 5, Abb. 6). Minnchen erscheinen immer erst im 3. Alters-
jahr. Sié scheinen zwischen dem 2. und 3. Lebensjahr geschlechtsreif
zu werden. Einige juvenile und weibliche Frésche wurden entweder im
Feld oder durch die Altersbestimmung falsch klassiert. Die Haufigkeit
dieser Falschklassierungen ist aber klein (Fehlklassierungen: 6 von

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



