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ABSTRACT: Investigations on reproduct ive  b io logy  in three Littorina spec ies  of the southern 
North Sea. Populations of Iu'ttorina mariae, L, obtusata and L. saxatilis from the coast near Roscoff 
(Brittany), from the North Sea islands Helgoland and Sylt were investigated with regard to several 
characters of their reproductive biology. Important factors are body size and weight, maturation 
size, shell thickness, sex ratio and reproductive effort of adults as well as number, size and mortality 
of embryos. Mature L. saxatilis individuals inhabiting sandy shores are smaller and have thinner 
shells and higher reproductive effort than those on rocky coasts. On shores with loose and semi- 
permanent boulders the adults are clearly larger. Interannual variations in some life history 
parameters may be explained by changes in food supply. In populations with small adults, ~ 9 are 
bigger than c~ ~. In localities where L, mariae and L. obtusata occur sympatrically, a tendency to 
accentuate interspecific contrast is recognized. Life history patterns, especially in L. saxatilis 
populations, show two tendencies: (a) a rapid increase of shell-size and thickness, which offers 
better chances of survival and of maximizing clutch-size and clutch-numbers during life-time; (b) 
early entrance into maturity leads to accelerated reproduction, but life expectation is reduced. Both 
tendencies are balanced by the action of biotic and abiotic factors. 

EINLEITUNG 

Die friihe Ontogenese  der Littorina-Arten der Deutschen  Bucht vert~iuft sehr unter -  
schiedlich. Die Divergenzen  zwischen den  Arten s ind Teil  der  spezif ischen Ein- 
nischung,  wie  sie auch in  den  un te r sch ied l i chen  6kologischen  Anfo rde rungen  zum 
Ausdruck komrnen.  Jede  der Littorina-Arten hat  wfihrend ihrer Phylogenese  best imrnte  
Strategien entwickelt ,  die ihr  langfr is t iges  l ] be r l eben  s ichem.  Ein ige  Faktoren  aus dem 
Gesamtkonzept  s ind Gr56e der I nd iv iduen  bei  Eintrit t  der Geschlechtsreife,  Ge lege-  
gr6Be, Ze i tpunkte  der Reprodukt ion im Lebenslauf,  Wachsturnsrate,  Lebense rwar tung  
und  der Reprodukt ionsaufwand (zu dessen  Errni t t lung vgl. "Mater ial  u n d  M e t h o d e n ' ) .  
Diese und  andere  Faktoren werden  bei  langfr is t ig ex i s t i e renden  Popu la t ionen  in  e i ne m 
ausba lanc ie r ten  Verhfiltnis stehen.  Z u n e h m e n d e r  Reprodukt ionsaufwand setzt im al lge-  
m e i n e n  die Lebenserwar tung  und /ode r  die Wachsturnsrate herab  u n d  verr inger t  damit  
das Potential  der zuki inf t igen Reprodukt ionsf~higkei t  (vgl. dazu auch Begon & Morti- 
mer, 1982). Viele der U b e r l e g u n g e n  in  d iesem Z u s a m m e n h a n g  s ind i ibe rwiegend  
theoretischer Natur  und  widerspri ichl ich (Oberblick bei  Stearns, 1976, 1977; s. auch Hart 
& Begon, 1982 und  Menge,  1974), so dab der Errnit t lung yon Fak ten  besondere  Bedeu-  
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tung  zukommt,  vor a l l e m  auch an  Spez ies  mit  i n d i v i d u e n r e i c h e n  Popula t ionen ,  wie  sie 
d ie  Littorina-Arten an v i e l en  S te l len  der  Nordseek i i s t e  b i lden .  Wir  h a b e n  dazu  e ine  
Reihe von b iome t r i s chen  Pa rame te rn  ermit te l t ,  d ie  e i n e n  Bezug zur Reprodukt ionsb io lo-  
g ie  e r k e n n e n  lassen.  

MATERIAL UND M E T H O D E N  

Untersucht  w u r d e n  d ie  drei  in de r  s f id l ichen Nordsee  e inschl ieBl ich  der  Deu tschen  
Bucht v o r k o m m e n d e n  S t r andschnecken -Ar t en ,  d ie  ke ine  p l ank t i s che  Entwick lungs-  
p h a s e  haben :  Littorina mariae Sacchi  & Rastell i ,  1966, L. obtusata Linn6, 1758 und L. 
saxatilis Olivi,  1792. 

L. mariae und  obtusata konn t en  im Labor  un t e r s c h i e de n  werden ;  im Gegensa t z  zu 
d e n  Popu la t i onen  in  D~inemark (Nielsen,  1980) w a r e n  auch  d ie  9 ? zu de te rmin ie ren ,  vor 
a l l e m  nach  der  P i g m e n t i e r u n g  des  Oviposi tors .  Die Fe l s s t r andschnecken  h a b e n  e ine  
b e w e g t e  t axonomische  Gesch ich te  h in te r  sich. A n  den  br i t i schen  Kfisten w e r d e n  in 
j i ings te r  Zei t  4 Ar ten  u n t e r s c h i e d e n  (Hannaford  Ellis, 1983). In den  von uns un te r such ten  
Popu l a t i onen  w a r e n  k e i n e  Un te r sch iede  nachwe i sba r ,  d ie  e ine  Aufspa l tung  erforder t  
hat ten.  En t sp rechend  den  N o m e n k l a t u r r e g e l n  b e n u t z e n  wir  d a h e r  we i t e rh in  den  N a m e n  
mit  Priorit/it: L. saxatilis. 

L. mariae und  obtusata w u r d e n  an Fucus-Thalli  auf dem N-Wat t  H e l g o l a n d s  (H-2: 
vor de r  , ,Langen Anna" )  sowie  an  der  b r e ton i schen  Kfiste be i  Roscoff g e s a m m e l t  (R-4). 
Von den  Probenfi~ichen ( jewei ls  1 m 2) w u r d e n  S c h n e c k e n  und  G e l e g e  quant i ta t iv  
en tnommen .  Die Probenf l6chen  w u r d e n  in v e r s c h i e d e n e n  Bere ichen  der  Geze i t enzone  
fes tge legt .  L. saxatilis s t ammt  von den  Kfisten be i  List auf Sylt  (L-l :  s t e ine rner  Schutz- 
wal l  am , ,Fi lmwatt" ,  L-2: Zostera-Bestand im K6nigshafen) ,  von H e l g o l a n d  (H-l :  Fels-  
s t rand)  und  von Roscoff (R-2: s t e in ige r  Strand,  R-3: Fe lsk i i s te  mit  Spal ten ,  R-5: geschfi tz-  
ter  Wat tenbere ich) .  Die  Proben  w u r d e n  in rege lm6Bigen  Ze i t abs t6nden  zwischen  Sep-  
t e m b e r  1981 und  S e p t e m b e r  1982 gesammel t .  

Bei L. mariae und  obtusata wurde  tier gr6Bte Geh6use -Durchmesse r ,  be i  L. saxatilis 
d i e  Geh~iuseh6he g e m e s s e n  (entspr icht  d e m  f ib l ichen Verfahren);  Gesch lech t  und 

g e g e b e n e n f a l l s  de r  Re i fezus tand  w u r d e n  fes tgeste l l t .  Nach  Trocknen  bis  zur  Gewichts -  
kons t anz  konn te  das  T r o c k e n g e w i c h t  de r  Scha le  als Prozentsatz  des  G e sa mtge w ic h t e s  
b e r e c h n e t  werden .  Um die  S c h a l e n d i c k e n  g le ichgroBer  Ind iv iduen  ve r sch i edene r  Popu- 
l a t i onen  v e r g l e i c h e n  zu k6nnen,  b e r e c h n e t e n  wir  e inen  S c h a l e n d i c k e n i n d e x  S: 

S = T r o c k e n g e w i c h t  de r  Scha le  (mg) x 100 
S c h a l e n h 6 h e  (ram) 

Ferner  w u r d e n  A n z a h l  und  Durchmesse r  der  Eier  bzw. Embryonen ,  ihr Trockenge-  
wicht  und  d ie  pr~inatale Mortalit~itsrate bes t immt .  Aus  den  Z a h l e n w e r t e n  war  der  
R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  ffir d ie  e i n z e l n e n  Popu l a t i one n  zu be rechnen .  Unter  Reproduk-  
t i onsau fwand  ve r s t ehen  wi r  das  Verh~iltnis des  T rockengewich t s  de r  Embryonen  zum 
T r o c k e n g e w i c h t  des  9 (Weichk6rpe r  inc lus ive  Eier  bzw. Embryonen;  in %). Ffir L. 
saxatilis war  der  R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  d i rek t  zu ermit te ln ,  ffir L. mariae und obtusata 
nur  indi rekt ,  und  zwar  aus  d e m  T r o c k e n g e w i c h t  de r  9 9 pro m 2 Habi ta t f l~che  und  dem 
G e w i c h t  t ier G e l e g e  auf  d e r s e l b e n  Fl~iche. Dabe i  w i rd  e ine  s ign i f ikan te  Korrela t ion 
zwi schen  9 9-  und  G e l e g e z a h l  vorausgese tz t .  Die Ar t zuo rdnung  wurde  nach  der  Gele-  
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gegr6Be vorgenommen, entsprechend den deutlich verschiedenen, sich nicht tiber- 
schneidenden Geh~usegr6Ben der 9 2 von L. mariae und obtusata. 

BEFUNDE 

Li t tor ina  s a x a t i l i s  

Populationen der Felsstrandschnecke gibt es in sehr verschiedenen Biotopen: im 
geschiitzten Wattenmeerbereich (K6nigshafen und Kernie bei Roscoff), auf m~Big expo- 
nierten Hartsubstraten (am Filmwatt, List, und Blosc6n bei Roscoff) und auf sandigen 
und steinigen Str~nden (Helgoland und Roscoff). Allgemein ist festzustellen, dab die 
Individuen von L-2 (K6nigshafen) kleiner, ihre Geh~usewandungen dfinner sind als 
solche yon Steinstr~nden. Tiere mittlerer Gr6Be und Schalendicke treten an Felsbl6cken 
in relativ wenig exponierten Strandbereichen auf. Bei Schnecken yon L-2 und R-5 macht 
die Schale etwa 92 % des Gesamtgewichtes, bei denen yon Steinstr~inden bis 97 % aus. 
Adulte rnit dicken Schalen variieren starker in der Geh~iuseh6he (Tab. 1; z.B. Station 
R-2: von 8,0 bis 14 ram). In Populationen mit kleinen Adulten sind die 9 9 gr613er als die 
~¢~, und es gibt mehr 9 9 als ¢~¢~ (Abb. 1). Umgekehrt dominieren in Populationen mit 
mittleren und grol~en Adulten die ~¢~ in der Anzahl; ein Geschlechtsdimorphismus ist 
nicht ausgepr~gt. 

Unterschiede zeigen sich auch bei den Eiern (Tab. 2). Die kleinsten und die 
geringste Schlfipfgr6Be gibt es bei List (L-l), die gr615ten im Wattenbereich von Kernie 
(R-5, bretonische Kiiste). Embryonen gleichen Entwicklungsstadiums aus verschiedenen 
Populationen unterscheiden sich in ihren Trockengewichten und in ihrer Gr6Be: die 
leichtesten fanden sich bei List (L-l; Tab. 3), die schwersten bei Kernie (R-5). Variabel 
ist auch die Fruchtbarkeit (Tab. 4, 5), wobei allgemein eine direkte Korrelation zwischen 
9-Gr61~e und Embryonenzahl nachweisbar ist, wie auch zwischen 9-Gewicht und 
Embryonenzahl (keine signifikante Beziehung in der Population L-l). Populationen im 
Wattenmeer weisen sehr unterschiedliche Durchschnittszahlen an Nachkommen pro 
auf. Die Fruchtbarkeit wird also nicht nut durch die 9-Gr6Be bestimmt, sondern auch 
durch Em~hrungszustand und Gewicht. So sind die 9 9 bei Roscoff (R-3; Tab. 6, 7) klein, 
haben ein hohes relatives Gewicht und erzeugen mehr Embryonen (~ ---- 213) als die 9 9 
auf Helgoland (Tab. 8, 9) (~ ---- 194), die zwar gr6Ber sind, aber ein geringeres relatives 
Gewicht haben. 

Der Reproduktionsaufwand ist in der Population K6nigshafen (L-2, Juli 1981) am 
gr6Bten (22,4 %), auf Helgoland am geringsten (11,6 % im August 1981). Extrem groBe 
9 9 brauchen viel Material fiJr das Geh6use (97 % des Trockengewichtes), sie sind sehr 
fruchtbar bei geringem Aufwand (12 %). Kleine Q 9 erreichen ~hnliche Fruchtbarkeits- 
raten, wenn sie weniger in das Geh6use investieren (92 %) und ein hohes relatives 
Gewicht haben; allerdings ist dann der Reproduktionsaufwand gr6Ber (22 %). Werden 
wenige Embryonen erzeugt, so sind sie beim Schliipfen gr6Ber. 

Die saisonalen Schwankungen der reproduktionsbiologischen Parameter wurden 
am Beispiel dreier Populationen der bretonischen Kiiste untersucht (Abb. 2). Tr6chtige 
9 9 fanden sich zu allen Jahreszeiten; in allen Populationen gibt es bestimmte H6he- 
punkte der Reproduktionsaktivit~t. Diese Hauptphase f611t bei zwei Populationen auf 
den September, bei einer auf den Januar (ira Untersuchungszeitraum IX 1981 bis IX 
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1982). In letzterer s ind  jedoch nur  70 % der 99 tr~chtig. Das Geschlechterverh~l tnis  
verschiebt  sich mit  der Jahreszeit ,  im Mittel domin i e r en  die c~c~ an  Fels- und  Steinki]- 
sten, die 9 9 im Wat tenmeer .  Die Anzahl  der  N a c h k o m m e n  pro 9 weist  erhebl iche 
Unterschiede  auf, w e n n  m a n  die b e i d e n  Unte rsuchungs jahre  vergleicht.  Da die ~ 
e ine r  Populat ion (R-2) im September  1982 s igni f ikant  gr6Ber waren  als im September  
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Tab. 1. Littorina saxatilis, Dickenindices  gleichgroBer Geh~iuse in 6 Populat ionen.  *: statistisch 
s ignif ikanter  Unterschied  (P L 0,05) 

Station Gehi iuseh6hen  Durchschni t t l icher  N 1 + N 2 t 
(mm) Dickenindex  

R-5 4,8-  9,0 0,565 4- 0,21 
L-2 4 ,8-  9,0 0,738 4-- 0,30 38 2,017 

L-2 5,5-  9,0 0,821 + 0,29 
L-1 5,5-  9,0 1,178 ± 0,24 27 3,369* 

R-5 7,2-  9,0 0,859 4- 0,16 
R-3 7,2- 9,0 1,206 ± 0,24 24 3,692* 

L-2 7,2-  9,0 1,002 ± 0,26 
R-3 7,2-  9,0 1,206 + 0,24 21 1,639 

R-3 7,0- 8,8 1,170 + 0,21 
L-1 7,0- 8,8 1,240 + 0,11 29 1,034 

R-3 8,0-13,0 1,611 + 0,56 
H-1 8,0-13,0 2,661 -+ 0,66 61 6,553* 

L-1 6,9-  9,6 1,270 ± 0,15 
H-I  6,9-  9,6 1,618 -+ 0,42 26 2,692* 

H-1 8,0-14,0 2,699 -+ 0,97 
R-2 8,0-14,0 3,169 + 0,82 58 2,169" 

Tab. 2. Littorina saxatilis, Ei- und  Schlfipfgr61]en sowie die Anzahl  der  Embryonen  pro Brutsack. 
Gewicht  ~ mit t leres Trockengewicht  be im  Schlfipfen 

Station Ei-~  ( ~ t m )  Schlfipfgr6Be (~m) Gewicht  Embryonen  pro Brutsack 
D D S S (~g) N N 

L-1 174-188 180,0--+ 5,0 432-576 517,5±40,0 13,1 14-140 57±  35 
L-2 187-216 208,5--+ 9,9 486-612 548,5-+29,7 - 26-272 167-+ 72 

H-1 180-216 195,7-+ 14,0 486-612 547,4 ±30,6  17,5 22-749 194_+213 
R-2 180-225 200,4 -+ 7,6 450-594 520,8 ± 30,0 16,8 53-721 225 ± 175 
R-3 171-216 197,5--+14,9 494-630 563,8+_35,0 24,1 5 0 4 2 2  213--+116 
R-5 195-261 211,4-+14,5 522-774 639,3-+48,1 25,0 24-157 5 6 ±  32 

1981 u n d  e i n  h 6 h e r e s  m i t t l e r e s  K 6 r p e r g e w i c h t  h a t t e n ,  w a r  a u c h  d i e  A n z a h l  i h r e r  

E m b r y o n e n  s i g n i f i k a n t  gr6i3er. U m g e k e h r t  l i e g e n  d i e  V e r h ~ i l t n i s s e  i n  e i n e r  a n d e r e n  

P o p u l a t i o n  (Kernie) .  H i e r  w i i r e n  a l s o  l a n g j ~ h r i g e  U n t e r s u c h u n g e n  n o t w e n d i g ,  u m  d i e  

m i t t l e r e n  F r u c h t b a r k e i t s r a t e n  u n d  d i e  k a u s a t e n  U r s a c h e n  e r f a s s e n  z u  k 6 n n e n .  

D e r  d u r c h s c h n i t t l i c h e  R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  i m  Z e i t r a u m  d e r  U n t e r s u c h u n g e n  is t  

be i  d e n  m i t t e l g r o B e n  9 9 v o n  R-3 a m  h 6 c h s t e n  (14,9 %;  d u r c h s c h n i t t l i c h  604 N a c h k o m -  

m e n / 9  ). D i e  P r o d u k t i v i t i i t  d e r  9 2 (das  i s t  m i t t l e r e  E m b r y o n e n z a h l  × m i t t l e r e s  E m b r y o -  
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Tab. 3. Littorina saxatilis, reproduktionsbiologische Parameter und Reproduktionsaufwand in 6 
Populationen 

Station Datum Geh~use- Anteil der Weich- Anzahl der Eimasse Reproduk- 
h6he Schale k6rper- Embryo- (trocken) tionsauf- 

tr~ichtiger (trocken, Gewicht nen/Brut- wand 
9 9 (ram) %) tr~ichtiger sack (in %) 

9 9 (mg) 

L-1 15.7. 1981 7,9_+0,8 96,0_0,5 4,1___ 1,0 57± 35 0,59+_.0,3 12,3±6,2 
L-2 15.7. 1981 7.8+_0,8 92,3--+2,6 6,4__+ 2,0 167-+ 72 1,96+0,8 22,4_+7,8 
H-1 16. 8. 1981 12,4--+2,1 97,1___0,7 13,4± 5,7 194___213 2,19±2,2 11,6+6,6 
R-2 13. 9. 1981 12,5-+2,9 97,0_+0,6 18,8-+13,9 225___175 2,50-+1,8 12,2-+4,1 
R-3 10. 1. 1982 9,9-+1,0 92,8___1,4 13,3± 5,6 213+116 4,03±2,6 21,9+8,6 
R-5 14.9. 1981 7,1-+1,1 92,4+-1,3 3,9___ 1,6 56_ + 32 0,96±0,6 18,7-+5,4 

nengewich t ,  bezogen  auf das mit t lere 9-Gewicht)  be t rug  in der Populat ion R-3 126 %, 
bei  R-2 86 % und  bei  R-5 nu r  68 %. Die 9 9 der  spa l tenre ichen  Felskiiste {R-3) e rb r ingen  
also den  h6chsten durchschni t t l i chen  Reprodukt ionsaufwand.  

Popu la t ionen  des obe ren  Euli toral  un te r sche iden  sich von solchen aus dem un te ren  
in  der  Aduttgr6Be, im Geschlechterverh~l tn is  und  im Antei l  tr~chtiger 9 ~. 9 9 aus dem 
h 6 h e r g e l e g e n e n  Bereich Helgo lands  s ind gr6Ber und  ha be n  ein mit t leres Gewicht  yon 
13,4 mg gegeni iber  d e n e n  aus dem un t e r en  Bereich mit 7,1 rag. Es gibt  jedoch keine  
s ign i f ikan ten  Unterschiede  in  der  Scha lend icke  gleichgroBer Ind iv iduen  sowie in 
Eidurchmesser  und  Schliipfgr6Be. 

Die c~c~ des oberen  Euli toral  He lgo lands  sind durchschni t t l ich 11,3 mm hoch und  
w e r d e n  mit  8,1 mm geschlechtsreif ,  die aus dem un te ren  Eulitoral  er re ichen nur  8,9 mm 
u n d  werden  mit  6,9 m m  reif. Die 9 9 s ind im obe ren  Niveau  ebenfal ls  s ignif ikant  gr6Ber 
(12,6 mm gegent iber  10,1 ram), aber  sie we isen  in b e i d e n  Ktis tenzonen ke ine  Unter- 
schiede in  der  i n i n i m a l e n  Reifegr6Be auf. In b e i d e n  Bereichen domin ie ren  die ~c~, 
besonders  im un te ren :  hier  s te l len  sie 66% der  Adulten.  Im oberen  Litoral ist der 
Prozentsatz trfichtiger 9 9 h6her  (73,7 %) als im un t e r e n  (37,5 %). 

Im Vergleich zur He lgo land-Popu la t ion  ze i chnen  sich die 9 9 von Roscoff (R-2) 
durch das hohe relat ive Gewicht  aus. Auch hier  gibt  es Unterschiede je nach dem 
Tidenbere ich ,  in  dem die Schnecken  leben,  doch sind die Daten  bezt igl ich K6rpergr6Be 
und  re la t ivem K6rpergewicht  s tarken S c h w a n k u n g e n  unterworfen.  Ei- u n d  SchliipfgrS- 
Ben s ind nicht  s igni f ikant  verschieden.  Im oberen  Euli toral  ist das Geschlechtsverhfi l tnis  
im Jahres lauf  var iabe l  mit  e iner  ger ingf i ig igen  Dominanz  der c~c~ (52,5 %), im un te ren  
Geze i t enbere ich  t ibe rwiegen  die 99 (60,2 %). Die Si tuat ion ist bier  also en tgegenge-  
setzt der an  der Ktiste Helgolands .  

Li t tor ina  m a r i a e  u n d  L. o b t u s a t a  

Die e i n a n d e r  ~iu6erlfch sehr ~ihnlichen Arten  Littorina mariae und  obtusata waren  
im Fre i land  nicht  zuverl~issig zu un te rsche iden .  Ihre Lebensr~iume ~iberschneiden sich, 
und  die wesen t l i chen  Unterschiede  wa ren  erst im Labor festzustellen,  so dab diese Ar ten  
hier  auch z u s a m m e n  besprochen  w e r d e n  sollen. Die Ar tzuordnung  erfolgte im wesent t i -  
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Tab. 5. IAttorina saxatilis, durchschnitt l iche Produktivit~it und durchschnitt l iches Gewicht der 9 
in 3 Populationen bei Roscoff zu verschiedenen Zeiten 

Station Datum Em- Reproduk- K6rper- Gesamte Mittleres Produktivi- 
bryonen tions- gewicht  der Reproduk- Gesamt- t~it in % des 

pro 9 produktivit~it 9 9 tionspro- k6rper- mittl. 
P (mg) G (mg) duktivit~it gewicht K6rperge- 

S P G wichts der 

R-2 13. 9. 1981 225 3,78-+2,9 18,8-+13,9 
7. 1. 1982 160 2,69-+2,7 26,9-+ 4,3 

23~ 5. 1982 499 8,37+5,2 36,0_+ 6,5 
14, 9. 1982 576 9,68_+4,6 32,3+- 6,9 

24,50 28,48 _+ 6,5 86 

R-3 13.9. 1981 143 3,44+1,2 10,1+- 2,0 
10. 1. 1982 213 5,12_+2,8 13,3+_ 5,6 
22.5. 1982 123 2,98+1,6 11,5+ 3,3 
17, 9, 1982 125 3,01_+1,5 10,8_+ 1,7 

14,55 11,59___3,9 126 

R-5 14.9. 1981 56 1,41+0,8 3,9+_ 1,6 
8. 1. 1982 18 0,44--0,2 4,6+_ 2,0 

24. 5. 1982 13 0,32+0,2 4,6+ 2,2 
16. 9. 1982 21 0,52+0,2 2,8+ 0,8 

2,69 3,98-+1,9 68 

Tab. 6.Littorina saxatilis, Anzahl und Gr6Be des Gehauses  reifer und unreifer Tiere pro m 2 in zwei 
Populationen bei Roscoff 

Station Datum Unreife Tiere/m 2 Reife Tiere/m 2 Gesamt 
H6he (mm} Anzahl HShe (mm) Anzahl 

R-5 8. 1. 1982 
Probe 1 bis 4,8 291 ab 4,9 172 463 
Probe 2 ,, 4,8 305 4,9 349 654 

R-5 24.5. 1982 
Probe I ,, 4,8 85 ,, 4,9 227 312 
Probe 2 ,, 4,8 653 ,, 4,9 1085 1738 

R-5 16.9. 1982 
Probe 1 ,, 4,8 263 ,, 4,9 30 293 
Probe 2 ,, 4,8 1415 ,, 4,9 934 2349 

R-2 7. 1. 1982 ,, 8,5 116 ,, 8,6 480 596 
R-2 23.5. 1982 ,, 8,5 46 ,, 8,6 134 180 
R-2 14.9. 1982 ,, 8,5 131 8,6 332 463 

c h e n  n a c h  d e r  S t r u k t u r  d e s  P e n i s  u n d  d e r  Gr6Be de r  A d u l t t i e r e  {Tab. 10) (zu d e n  

A r t m e r k m a l e n  vgl .  G o o d w i n  & Fish ,  1977; F r e t t e r  & G r a h a m ,  1980}. 

Die  S c h a l e n  b e i d e r  A r t e n  s i n d  z i e m l i c h  d i c k  {Tab. 11); s ie  r ep r~ i sen t i e r en  95,4 b i s  

96,2 % d e s  G e s a m t g e w i c h t e s  o h n e  s i g n i f i k a n t e  U n t e r s c h i e d e  z w i s c h e n  b e i d e n  S p e z i e s .  

L. ob tusa ta  ist  s i g n i f i k a n t  gr6~er ;  i h r e  A b u n d a n z  n i m m t  v o m  o b e r e n  z u m  u n t e r e n  

Eu l i t o ra l  ab.  D e m g e g e n i i b e r  z e i g t  L. m a r l a e  e i n e n  d e u t l i c h e r e n  S e x u a l d i m o r p h i s m u s  
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Tab. 9. Littorina saxatilis, Reproduktionsparameter an der Station H-1 im oberen und unteren 
Eulitoral im August 1981 

Merkmale Oberes Eulitoral Unteres Eulitoral 

Geschtechterverh~iltnis (%) c~c~ : 99 
Anzahl tr~chtiger 99 
Trachtige 99 {in %) 
Anzahl der Embryonen pro 9 
Durchschnittiiche Anzahl der Embryonen pro 9 
Trockengewicht aller Embryonen 
Mittleres Trockengewicht aller Embryonen 
Reproduktionsaufwand (%) 
Eidurchmesser (~m) 
Mittlerer Eidurchmesser 
Schltipfgr6Be (~m) 
Mittlere Schltipfgr6Be 

53,7:46,3 66,7 : 33,3 
14 3 
73,7 37,5 

22-749 27-87 
194+_212 54+_25 
0,06-8,24 0,09-0,54 
2,19--+2,2 0,35-----0,2 
11,6±6,6 4,6-+2,7 
180-216 180-207 

195,7-+ 14,0 194,4+-9,2 
486-612 468-648 

547,4 -+ 30,6 535,5 -- 67,8 

(9 ? gr6Ber als  dc~) und  ihre  H~iufigkeit n immt  vom obe ren  zum un te ren  G e z e i t e n b e -  
re ich  zu. 

Bei L. mariae d o m i n i e r e n  d ie  c~c~, be sonde r s  im h6he ren  Bereich (ira S e p t e m b e r  
71-88 % c~c~). Bei L. obtusata lieB sich e in  s t~rkerer  Wechse l  im Gesch lech te rverh~l tn i s  
nachwei sen ,  der  auch n iveauabh~ingig  war.  Im obe ren  Eul i toral  i i be rwogen  im Janua r  
d ie  c~c~ le icht  (52,4 %), de ren  Anzah l  s ich re la t iv  ver r inger te ,  bis im S e p t e m b e r  der  
Ante i l  nur  noch 25 % betrug.  Im mi t t l e ren  Bereich domin ie r t en  im Janua r  d ie  99 
(78,6 %), de ren  Anzah l  bis S e p t e m b e r  auf 43,9 % a b n a h m  (Abb. 3). 

Das Durchschn i t t sgewich t  de r  Eier  e inschl ieBl ich  der  z u g e h 6 r i g e n  Ga l l e r tmasse  ist 
be i  b e i d e n  Ar ten  ~hnl ich  (0,022 rag); das  durchschni t t l i che  Gewich t  der  Embryonen  
n immt  mit  de r  En twick lung  ger ingf f ig ig  ab (auf 0,019 mg bei  L. obtusata und 0,016 mg 
be i  L. mariae) (Tab. 12). 

Die i nd i r ek t e  Bes t immung  der  F ruch tba rke i t  und  des  re la t iven  Reprodukt ionsauf-  
w a n d e s  ze ig t  fiir b e i d e  Ar ten  e ine  Korre la t ion  zwischen  Trockengewich t  der  G e l e g e  und 
Gr6Be und  Gewich t  der  9 9 sowie  zwischen  Anzah l  der  9 9 und der  Anzah l  der  G e l e g e  
in der  j e w e i l i g e n  Probenfl~iche (Tab. 13). En t sp rechend  der  Ver te i lung  der  re i fen 9 9 
d o m i n i e r e n  im un te ren  Eul i toral  k l e i n e  G e l e g e  mit  n i e d r i g e m  Gewicht .  Das G e l e ge -  
T r o c k e n g e w i c h t  be t r~g t  be i  L. mariae zwischen  0,01 und  4,0 rag, be i  L. obtusata meis t  
f iber  3,0 rag. Pro G e l e g e  e n t w i c k e l n  s ich be i  L. rnariae 80-120 Embryonen  be i  e inem 
R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  von 11,8-17 % des  9 -K6rpergewich ts .  D a g e g e n  en tha l t en  d ie  
G e l e g e  yon obtusata 250-300 Embryonen ,  also fund  das  Drei fache,  be i  e i n e m  Aufwand  
yon  8,6 bis  11,2%. 

Beide  Ar ten  s ind  das  ganze  J ah r  f iber  fruchtbar ,  mit  H 6 h e p u n k t e n  im Janua r  und  irn 
Mai.  Dann  w e r d e n  durchschn i t t l i ch  2 G e l e g e  pro  9 produzier t .  Da  d ie  P roben  a l le  
E n t w i c k l u n g s s t a d i e n  en tha l t en ,  t e g e n  d ie  9 9 wahr sche in l i ch  in kurzer  Zei t  mehrmals .  
Die For tp f l anzungs ra t e  ve r r inge r t  s ich bis  zum Sep tember :  dann  kommt  e twa 1 G e l e g e  
auf j e d e s  9 von L. obtusata, be i  L. m a r i a e n u r  I G e l e g e  auf  2 -3  9 9. Fri ihe Entwick lungs-  
s t ad i en  fehlen,  woraus  auf l~ngere  Zeitabst~inde zwischen  den  E i a b l a g e n  zu schl ieBen 
ist. 
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Abb. 2. Littorina saxatilis; (a) Geschlechterverh~ltnis in 3 Populationen zu verschiedenen Zeiten; 
rechts: Mittelwerte fiir den Zeitraum der Untersuchungen. (b) Prozentualer Anteil der ~ 9 mit Brut 

in 3 Populationen zu verschiedenen Zeiten 

Die pr~natale  Mortalit~itsrate ist beachtl ich.  Das Abs te rben  vieler  Ge lege  ist auf 
ungi ins t ige  Umwelteinf l i isse  besonders  im oberen  Eulitoral, auf Uberwachsen  durch 
Epibionten  (vor a l lem Bryozoa) u n d  - im mit t leren  und  un t e r e n  Bereich - auf FreBfeinde 
zuriickzufiihren. Der relat ive Antei l  gesch~idigter Gelege  n i mmt  von J a n u a r  bis Septem- 
ber zu. Im Herbst  s ind besonders  viele FraSspuren an den  Laichbal len  nachzuweisen .  
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L.obtusata 
Ioo%-~ ob. Eulit. I~lc~ [[H]~ 
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J a h r e s z e i t  

~lTn 

N~ 
IX-82 

1OO~o] 

Abb. 3, Geschlechterverh/~ltnis von Littorina obtusata und mariae bei Roscoff (R-4) im oberen, 
mittleren und unteren Eulitoral. Rechts: Mittelwerte for den Zeitraum der Untersuchungen 

Die embryona le  Mortalit/itsrate ist bei  L. mariae h6her  als bei  L. obtusata, besonders im 
oberen  Eulitoral; im mitt leren und  un te ren  Bereich nimmt sie vor al lem im Mai und 
September  zu. 

Im Untersuchungsze i t raum geh6r ten  die Stumpfen St randschnecken an den Fucus- 

Best~inden Helgolands  fast ausschlieBlich zu L. mariae. Nach der Analyse der Penis- 
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Tab. 10. Littorina mariae und obtusata, Anzahl der adulten Individuen auf dem Tang pro m 2 
Oberfl/iche. Tang: Feuchtgewicht in kg 

Art Datum Oberes Eulitoral Mittleres Eulitoral Unteres Eulitoral 
Tang Anzahl Tang Anzahl Tang Anzahl 

L. obtusata 7. 1. 1982 8,9 84 5,4 14 12,1 14 
21. 5. 1982 9,5 48 5,9 40 11,2 10 
14.9. 1982 9,0 61 18,3 92 11,3 - 
7. 1. 1982 8,9 48 5,4 43 12,1 72 

21. 5. 1982 9,5 12 5,9 10 11,2 24 
14.9. 1982 9,0 6 16,3 26 11,3 27 

L. mariae 

struktur  von 96 c~c~ war  un te r  d i e sen  nur  1 c~ yon  L. obtusata. Die Gr6Ben de r  A du l t t i e r e  
und der  G e l e g e  t end i e r t en  zu e ine r  Norma lve r t e i l ung ,  was  ebenfa l l s  ffir e ine  e inhe i t l i -  
che Popula t ion  spricht.  Die A d u l t e n  yon L. mariae s ind  be i  H e l g o l a n d  s ign i f ikan t  gr613er 
als be i  Roscoff, doch k l e ine r  als  L. obtusata. Die c~c~ e r r e i chen  durchschn i t t l i ch  13, d ie  
9 9 mindes t ens  14 m m  gr6Bten Durchmesser .  Die  Scha le  mach t  95,8-96 % des  Trocken-  
gewich tes  aus. Un te r sch iede  zwischen  den  T ie ren  aus  v e r s c h i e d e n e n  G e z e i t e n b e r e i -  
chen  w a r e n  nicht  fes tzuste l len.  Das Geschlechterverh~i l tn is  w u r d e  nur  im Augus t  e rmi t -  
telt:  im obe ren  Eul i torat  70%,  im mi t t l e r en  3 6 %  und  im un te ren  10% ~ .  Der  
E idurchmesse r  l i eg t  in H e l g o l a n d  (wie in Roscoff) zwi schen  182 und  204 ~tm. Es w u r d e  
nut  e in  G e l e g e  im Schl f ipfs tad ium g e f u n d e n  (Gr613endurchschnitt  der  Schlf ipfrei fen 
498 pm). Das h6here  K6rpe rgewich t  de r  2 ~ yon L. mariae auf H e l g o l a n d  en t sp r ich t  den  
gr6Beren Ge legen ;  d i e se  e n t h a l t e n  mehr  Embryonen :  im obe ren  Eul i tora l  192 -+ 67 
(Reprodukt ionsaufwand  10,3 %), im mi t t l e ren  148 --+ 67 (Aufwand 9,6 %} (in de r  un t e ren  
Geze i t enzone  wurde  nur  1 G e l e g e  gefunden}.  

Die p r~na ta le  Morta l i t~ ts ra te  yon L. mariae be t rug  im Augus t  1981 auf H e l g o l a n d  
9,4 % im oberen ,  26,5 % im un te ren  Euli toral .  

DISKUSSION 

Li t to r ina  s a x a t i l i s  

W e g e n  des  ovov iv ipa ren  V e r m e h r u n g s m o d u s  ist Littorina saxatilis ffir d ie  Ermitt-  
lung  des  Rep roduk t i onsau fwandes  b e s o n d e r s  gee igne t .  Uns icherhe i t en ,  w ie  sie in 
g e w i s s e m  MaBe mit  de r  Z u o r d n u n g  der  G e l e g e  zu L. mariae  und  L. obtusata v e r b u n d e n  
sind, en t fa l len  hier.  Die Adu l t en  s ind  va r i abe l  in der  Gr6Be und  der  Scha lend icke ,  in der  
F ruch tbarke i t  und  im Reproduk t ionsaufwand .  Grundsa t z l i ch  s ind  d i e  S c h n e c k e n  k l e in  
im v e g e t a t i o n s b e s t a n d e n e n  Wat t enmee r ,  grSBer an  Steinkfis ten.  Nach  d e m  re l a t iven  
We ichk6 rpe rgewich t  s ind 2 G r u p p e n  zu un te r sche iden :  
(a) solche mit  e i n e m  hohen  Ante i l  des  W e i c h k 6 r p e r g e w i c h t s  (7-8 %) am Gesamt t rok -  

kengewich t  (Popula t ionen  L-2, R-3, R-5), e n t w e d e r  mit  re la t iv  df inner  Scha te  oder  
e i n e m  groBen Ante i l  W e i c h k 6 r p e r m a s s e  u n d  e i n e m  R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  von 
18-22 % ; 
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(b) solche mit  n i e d r i g e r e m  WeichkSrpe ran t e i l  (3-4 %), mit  d i cke re r  Scha le  ode r  ger in-  
ger  K6rpermasse  (L-l,  H- l )  und  e i n e m  Rep roduk t i onsa u fw a nd  von 11-12 %. 

Die Ein te i lung  in d iese  b e i d e n  G r u p p e n  mach t  deut l ich,  dab  der  A u f b a u  e ine r  d i c k e r e n  
Schale  Mate r i a l  und  Energ ie  kostet,  d ie  d e m  R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  ver lo rengeh t .  

Tab. 12. Littorina mariae und L. obtusata, Trockengewicht der Embryonen in verschiedenen 
Entwicklungsstadien (Station R-4). Stadium 1: Oocyte bis Gastrula; Stadium 2: Trochophora bis 
Pr~iveliger; Stadium 3: Veliger von 200 bis 300 ~tm L~inge; Stadium 4: Veliger yon 300 bis 400 ~m 

L~inge; Stadium 5: Veliger von mehr ats 400 ~m L~inge 

Art Entwicklungsstadium Trockengewicht der Embryonen (mg) 
Variationsbreite G und s 

L. obtusata Stadium 1 0,0163-0,0294 0,0223_0,0038 
Stadium 2 0,0135-0,0301 0,0207 _+0,0045 
Stadium 3-4 0,0118-0,0295 0,0224 -- 0,0056 
Stadium 5 0,0128-0,0243 0,0193 _+0,0032 

Stadium 1 0,0140-0,0407 0,0223 _+0,0079 
Stadium 2 0,0140-0,0300 0,0222_+0,0042 
Stadium 3 0,0166-0,0250 0,0192 _+ 0,0025 
Stadium 4 0,0102-0,0223 0,0152 _+0,0033 
Stadium 5 0,0115-0,0233 0,0159 _+ 0,0038 

L. mariae 

Die ge r inge  Durchschni t t sgr6~e  der  Popu la t i onen  im W a t t e n m e e r  wi rd  in  ih ren  
fo r tp f lanzungsb io log i schen  A u s w i r k u n g e n  k o m p e n s i e r t  du tch  S e x u a l d i m o r p h i s m u s  
(9 ~ gr6Ber als c~c~) und  durch das  zuguns t en  der  9 9 ve r schobene  Geschlech te rverhf i l t -  
nis. Beides  fiihrt zu e ine r  O p t i m i e r u n g  der  Reprodukt ionsf f ih igkei t .  Wie  ffir z ah l r e i che  
ande re  Ever tebra ta  und  Fische  gi l t  auch  ffir L. s a x a t i l i s  d ie  Regel ,  dab  grSBere ? 9 
f ruchtbarer  s ind (Tab. 14); auBerdem h a b e n  sie mehr  Raurn fiir Embryonen ;  Erh6hung  
der  ~ 9 -Zah l  b e d e u t e t  Erh6hung der  E m b r y o n e n z a h l  in de r  Popula t ion .  Bei Popula t io-  
nen  mit  gr6Beren A d u l t e n  sche in t  d ie  K6rpergr6Be r e p roduk t i onsb io log i s c h  k e i n e  se lek-  
t iven Vorte i le  zu b ie ten:  c~c~ und  9 9 s ind  von g l e i c h e r  Gr6Be und  g l e i c h e r  H~iufigkeit.  

Der Rep roduk t ionsau fwand  wechse l t .  Als  A l t e m a t i v e n  t re ten  d a b e i  auf: wen ige r ,  
aber  gr6Bere, oder  viele ,  abe r  k l e i n e r e  Jung t i e re .  Diese  A l t e rna t i ve n  s ind  in ve rg le i ch -  
b a r e n  Biotopen nachwei sba r ,  z.B. be i  den  Popu l a t i one n  R-5 (56 J u v e n i l e  von 639 ~tm 
GrSBe) und L-2 (167 Juven i le ,  548 ~tm groB). Zwischen  d i e s e n  Bio topen  s ind  nur  w e n i g e  
6kologische  Unte r sch iede  e rkennbar .  Ein Unte r sch ied  ist d ie  W a s s e r b e d e c k u n g s z e i t :  
d ie  Popula t ion  R-5 ist l~inger luf texponier t ;  gr6Bere Tiere  s ind  h ier  bes se r  g e g e n  
Aus t rocknung  geschii tzt .  Dieses  P rob lem bes t eh t  in  de r  S e e g r a s w i e s e  L-2 nicht,  so dab  
hier d ie  i ib l iche  S t ra teg ie  de r  E rzeugung  v ie le r  Embryonen  be i  h o h e m  Reproduk t ions -  
aufwand  rea l i s ie r t  w e r d e n  kann  (Abb. 4). 

Zwischen  d e m  Ei -Durchmesse r  und  der  Schlfipfgr6Be ist  n icht  i m m e r  e ine  d i r ek te  
Korrelat ion herzus te l len .  Wi t  deu t en  das  mit  Har t  & Begon  (1982) damit ,  dab  s ich d ie  
Embryonen  nicht  nu t  vom e i g e n e n  Dotter  ern~ihren, sonde rn  auch ande re  Q u e l l e n  
nutzen (Reste der  Eihfil len,  ma te rna l e s  G e w e b e  oder  Sekrete ,  v ie l l e i ch t  auch  Geschwi -  
ster; vgL G6tt ing,  1974). Dieses  Prob lem w u r d e  j edoch  n icht  we i t e r  verfolgt .  

Einen r ep roduk t ionsb io log i schen  Jah re szyk lus  h a b e n  be i  L. s a x a t i l i s  schon  C a u g a n t  
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Abb. 4. Littorina saxatilis; Beziehung zwischen dem Weichk6rpergewicht der 2 2 (in % 
Gesamtgewichtes) und dem erbrachten Reproduktionsaufwand in 6 Populationen 

des 

& Bergerard (1980) nachgewiesen. Danach findet sich der h6chste Anteil tr~chtiger 9 9 
bei Kernie (R-5) im August und November (fiber 90 %), im Mai sind es 50 % und irn 
Februar unter 10 %. Das entspricht etwa unseren Feststellungen. Bei BloscSn (R-3) sind 
dagegen ziernlich gleichmnciBig 20-30 % der 9 9 tr~ichtig, mit einem gering ausgepr~igten 
Maximum (40 %) irn Februar. MSglicherweise sind die 2 9 dieser Population, vor allern 
irn Sornrner, ovipar und steigern so die Fortpflanzungsrate. Hier sind weitere Untersu- 
chungen n6tig. 

Irn September 1981 und September 1982 war der Anteil trfichtiger 2 2 etwa gleich- 
groB, Fruchtbarkeitsrate und Reproduktionsaufwand waren jedoch unterschiedlich. Dif- 
ferenzen gab es auch im durchschnittlichen K6rpergewicht (R-5) und in der Gr6Be (R-2). 
Die Verschiebungen lassen auf ein ver~indertes Nahrungsangebot schlieBen (vgl. dazu 
Spight, 1981a, b; Spight & Emlen, 1976; Todd, 1979). In Tab. 14 sind die Korrelationen 
von Fruchtbarkeit und Reproduktionsaufwand mit Gr6Be und Gewicht der ~2 in 
Poputationen mit kleinen (R-5) und groBen 9 9 (R-2) zusarnrnengestellt. Ffir die Popula- 
tion R-5 (kleine ? 9) zeigen sich deutliche Unterschiede in den Korrelationen zwischen 
beiden Zeitpunkten. Im September 1981 waren 9 9-Gewicht und Ernbryonenzahl pro- 
portional zur 9 9 -Gr6Be. Daraus ist zu entnehmen, dab das Nahrungsangebot zu diesern 
Zeitpunkt und damit das Energieangebot ffir die Fortpflanzung relativ hoch war. 
Entsprechend steht der Reproduktionsaufwand in direkter Beziehung zur 29-Gr6I~e. 
Unter den gegebenen gimstigen Voraussetzungen erzeugten die ~ ~ etwa doppelt so 
viele Embryonen wie ein Jahr sp~iter. Irn September 1982 waren durchschnittliches 
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K6rpergewicht sowie die Korrelation zwischen Gr6Be und Gewicht der 99 deutlich 
geringer. Die Embryonenzahl h~ngt unter diesen Umst~inden vom K6rpergewicht, aber 
nicht v o n d e r  Gr6Be ab. Ebenso steht der Reproduktionsaufwand nicht mehr in Bezie- 
hung zur K6rpergr6Be, sondern ist v o n d e r  Embryonenzahl abh~ingig. 

Dagegen blieben in Population R-2 Gewicht und Gr6Be der 9 9 in beiden Zeitpunk- 
ten proportional, was auf ein ausreichendes Nahrungsangebot schlieBen l~iBt. Letzteres 
war wahrscheinlich im September 1982 gr6Ber: die 9 9 sind gr6Ber und schv:erer. In 
b e ~ ! ~  ~eitpunkten ist die Anzahl der Embryonen abh~ngig von Gr6Be und Gewicht der 
9 9. Im September 1982 steigt jedoch der Reproduktionsaufwand mit der 9 9-Gr6Be und 
der Embryonenzahl: die gr6Beren 9 9 brauchen nut noch wenig Energie zum Wachsen, 
sie k6nnen den gr6Bten Teil fiir die Reproduktion anlegen. Obwohl sich die Fruchtbar- 
keit 1982 verdoppelte, stieg der Reproduktionsaufwand nicht im selben AusmaB, da das 
K6rpergewicht der 9 9 ebenfalls betr~chtlich anstieg. 

Es ist festzustelten, dab yon Jahr zu Jahr wechselnde Umweltfaktoren zu einer 
Ver~nderung der Reproduktions-Parameter fiihren. Unter den Umweltfaktoren kommt 
dem Nahrungsangebot wesentliche Bedeutung zu. Es ist ziemlich gleichbleibend im 
vegetationsbestandenen Biotop; Schwankungen der Fruchtbarkeit entsprechen daher 
hier Ver~nderungen des K6rpergewichts. An steinigen Str~inden (R-2) ist die Fruchtbar- 
keit yon Gr6Be und Gewicht der 99 abh~ngig, und unter gfinstigen Bedingungen 
steigen Reifegr6Be und Fruchtbarkeit. )~nl iches hat Spight (1981b) bei Thais beobach- 
tet. An den Steinstrfinden H-1 und R-2 beeinfluBt der Abstand des jeweiligen Habitats 
von der Niedrigwasserlinie die maximale Gr6Be der Adulten, das Geschlechterverh~lt- 
nis und die Reproduktionsaktivit~it der 2 ~. In Helgoland sind im unteren Eulitoral die 
Adulten kleiner (11,2-11,3 ram) als im oberen (16 mm und mehr), und die Geschtechter 
sind gteichgroB. Die 9 9 werden mit 9,2, die c~c~ mit 6,9 mm Geh~usegr6Be geschlechts- 
reif. Der Selektionsdruck auf die unterschiedlichen Gr6Ben wird wahrscheinlich durch 
die Versteckm6glichkeiten vorgegeben: im oberen Eulitoral viele und auch grofe 
Spalten, im unteren Gezeitenbereich dagegen leben die Schnecken vorwiegend auf 
Myt i lus -B~nken ,  und hier stehen nur kleine Zwischenr~iume zur Verffigung. Bei Uber- 
schreiten einer bestimmten Gr6Be (ca. 11,3 mm) sind die Tiere einer zunehmenden 
Behinderung und Gef~ihrdung durch den Wellenschlag und durch Feinde ausgesetzt 
(vgl. dazu McCormack, 1982 ffir L. sitkana). Die  ~c$ von L. saxat i l is  sind bei geringer 
K6rpergr6Be gut geschfitzt, bei den 9 9 wird ein KompromiB mit der Reproduktionsf~- 
higkeit eingestellt. Entsprechend betr~igt das Geschlechterverh~iltnis in der unteren 
Gezeitenzone etwa 2:1 zugunsten der c~c~. Die vergleichsweise geringe Gr6Be der 9 9 im 
unteren Eulitoral und die geringe Variationsbreite in der Gr6Be erkl~ren die insgesamt 
niedrige Fruchtbarkeit. 

In der Literatur finden sich auch ffir Prosobranchia bereits Hinweise auf einen 
Zusammenhang zwischen Biotop und Ontogenese. Am besten untersucht sind die 
Verh~ltnisse an felsigen und an steinigen Kfisten. L. rudis  schfitzt sich an exponierten 
Felskfisten, indem sich viele Individuen in Spalten versammeln (Hart & Begon, 1982). 
Die M6glichkeit dazu h~ngt v o n d e r  Gr6Be ab. Die Verffigbarkeit passender Spalten 
begrenzt daher die Populationsdichte und die Adultgr6Be (Emson & Faller-Fritsch, 1976; 
Raffaelli & Hughes, 1978). Experimentelle Vennehrung und Vergr615erung der Spalten 
fiihren zu einer Zunahme der Populationsdichte und der Gr6Be. Unter normalen Frei- 
tandbedingungen sinkt jedoch die Lebenserwartung yon einer bestimmten Gr6Be an 
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schnell ab. Diese Faktoren bedingen daher einen Selektionsdruck zu frfiherer 
Geschlechtsreife, zu geringer AdultgrS~e mit dfinnerer Schale und zu einem h6heren 
Reproduktionsaufwand. An der steinigen Kiiste werden die Schnecken dagegen dutch 
2 Faktoren gef~ihrdet: Zertrfimmerung dutch lockere Steine und Gefressenwerden dutch 
Strandkrabben (Hart & Begon, 1982; Raffaelli, 1978). Dadurch wird die Ausbildung 
dickerer und gr615erer Geh~use bevorzugt und daffir ein hinausgeschobener Eintritt der 
Geschlechtsreife in Kauf genommen. Der hShere Material- und Energieaufwand ffir die 
Schalenbildung erkl~irt den geringen Reproduktionsaufwand. Es werden mehr, aber 
kleinere Nachkommen erzeugt als bei den Spaltenbewohnern der Felskfiste. Die 
geschilderten Effekte gelten auch f f ir  L. saxa t i l i s ,  wie aus einem Vergleich der Beobach- 
tungen an felsiger (R-3) und an steiniger Kfiste (R-2) hervorgeht. Ffir beide Strand- 
schnecken-Arten bestimmt die Beschaffenheit des Habitats die Richtung des Selektions- 
drucks und fiihrt zu vergleichbaren alternativen M6glichkeiten. 

L i t t o r i n a  m a r i a e  u n d  L. o b t u s a t a  

Die Stumpfen Strandschnecken Helgolands werden in der Literatur bisher aus- 
schlieBlich L. o b t u s a t a  zugeordnet. Tats~ichlich ist jedoch auch L. m a r i a e  vertreten, und 
zwar im Untersuchungszeitraum sogar weitaus fiberwiegend. Die morphologischen und 
anatomischen Unterschiede zwischen diesen beiden sympatrischen, wohl als sibling 
species aufzufassenden Arten sind geringffigig (vgl. dazu Fretter & Graham, 1980); 
Adultgr6Be und Lebenszyklus unterscheiden sich (s. u.); femer sind die 3~ zu identifi- 
zieren nach Anzahl und Anordnung der Drfisen auf dem Penis und dessen Form, die 9 Q 
nach der Pigmentierung des Ovipositors. 

Differenzen in Gr6Be und Lebenszyklus sind bei verwandten und sympatrischen 
Arten auch von anderen Mollusken bekannt (Coe, 1949; Gallardo, 1977, 1979a, b; 
Gallardo & Perron, 1982). Das Prinzip der Konkurrenzvermeidung scheint dabei die 
Entwicklungstrends zu bestimmen. Da L. m a r i a e  und L. o b t u s a t a  erst seit 1966 als 
verschiedene Arten erkannt wurden (Sacchi & Rastelli, 1966), ist bisher fiber 6kologi- 
sche und ontogenetische Unterschiede nur wenig bekannt (Goodwin, 1978; Goodwin & 
Fish, 1977; Sacchi, 1969a, b). 

Unsere Daten wurden in einem Biotop ermittelt, in dem beide Arten gleichstarke 
Populationen bilden (R-4), sowie in einem Gebiet, in dem L. m a r i a e  deutlich dominiert 
(H-2). Sind beide Arten etwa im selben MaBe vorhanden, so zeigt sich eine ausgepr~gte 
Kontrastbetonung: L. m a r i a e  bleibt kleiner als L. ob tusa ta .  Die geringe Gr6Be ist - 
~ihnlich wie bei L. s a x a t i l i s  - mit deutlichem Sexualdimorphismus verbunden: die 9 
werden gr615er als die dc~; die c~  sind zun~chst in der Oberzahl, ihr Anteil nimmt 
jedoch mit fortschreitendem Alter ab. Die Gelege von L. m a r i a e  sind kleiner als die von 
L. o b t u s a t a  und enthalten nur 80-120 Embryonen. Die Mortalit~itsrate der Embryonen ist 
bei L. m a r i a e  gr6Ber. Die quantitative Auswertung ist wegen der indirekten Methodik 
(s. o.) mit Vorbehalt zu betrachten, doch k6nnen wit an Beobachtungen von Goodwin 
(1978) an Populationen von L. o b t u s a t a  in Wales anschlieBen. Die 2 9 sind bei L. ob tu -  

sara gr6Ber, entsprechend sind die Gelege gr6Ber und enthalten 250-300 Embryonen 
und der Reproduktionsaufwand ist gering. Die Mortalit~itsrate (vor allem durch Aus- 
trocknung bedingt) ist geringer als bei L. m a r l a e .  

Bei beiden Arten gibt es - im Gegensatz zu L. s a x a t i l i s  - nur geringffigige Gr6Ben- 
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s c h w a n k u n g e n  de r  A d u l t e n  in  A b h ~ i n g i g k e i t  v o n  d e r  G e z e i t e n z o n i e r u n g ,  u n d  es  g ib t  

auch  k e i n e  s i g n i f i k a n t e n  D i f f e r e n z e n  in d e r  S c h a l e n d i c k e .  D e r  G r u n d  di i r f te  in  d e r  
ausgepr~ig ten  H o m o g e n i t 6 t  des  H a b i t a t s  (Fucus)  zu  s u c h e n  se in .  D i e  A d u l t g r 6 B e  v a r i i e r t  
j e d o c h  in b e z u g  auf  d e n  E x p o s i t i o n s g r a d  u n d  d i e  V e r f o l g u n g  d u t c h  K r a b b e n  ( G o o d w i n  

& Fish, 1977; Sacch i ,  1969b). So l a s s e n  s ich  d i e  u n t e r s c h i e d l i c h e n  Gr6Ben  y o n  L. m a r i a e  

in v e r s c h i e d e n e n  B i o t o p e n  (R-4 u n d  H-2) erkl~iren. E n t s p r e c h e n d  i h r e r  b e d e u t e n d e r e n  

Gr61~e s ind  be i  d e n  He lgo l~ inde r  T i e r e n  d i e  A n z a h l  d e r  E m b r y o n e n  grSBer u n d  d e r  
R e p r o d u k t i o n s a u f w a n d  k l e i n e r .  L. m a r i a e  w i r d  b e i  H e l g o l a n d  grSl~er, da  L. o b t u s a t a  h i e r  

w~ihrend de r  U n t e r s u c h u n g e n  nu r  sp6r l i ch  v e r t r e t e n  w a r  u n d  darni t  d ie  K o n k u r r e n z -  

s i tua t ion  u n d  d a d u r c h  v e r u r s a c h t e  K o n t r a s t b e t o n u n g  (Osche ,  1976) w e i t g e h e n d  en t f i e -  

len.  Es w a r e  i n t e r e s san t ,  d i e s e  B e z i e h u n g e n  k i in f t ig  u n d  be i  e v e n t u e l l  s i c h / i n d e r n d e n  

P o p u l a t i o n s d i c h t e n  zu  v e r f o l g e n .  
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