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ABSTRACT: Investigations on reproductive biology in three Littorina species of the southern
North Sea. Populations of Littorina 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, ¢ ¢ are
bigger than & 3. 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 frithe Ontogenese der Liftorina-Arten der Deutschen Bucht verlduft sehr unter-
schiedlich. Die Divergenzen zwischen den Arten sind Teil der spezifischen Ein-
nischung, wie sie auch in den unterschiedlichen 6kologischen Anforderungen zum
Ausdruck kommen. Jede der Litforina-Arten hat wahrend ihrer Phylogenese bestimmte
Strategien entwickelt, die ihr langfristiges Uberleben sichern. Einige Faktoren aus dem
Gesamtkonzept sind GroBe der Individuen bei Eintritt der Geschlechtsreife, Gelege-
groBe, Zeitpunkte der Reproduktion im Lebenslauf, Wachstumsrate, Lebenserwartung
und der Reproduktionsaufwand (zu dessen Ermittlung vgl. “Material und Methoden").
Diese und andere Faktoren werden bei langfristig existierenden Populationen in einem
ausbalancierten Verhéltnis stehen. Zunehmender Reproduktionsaufwand setzt im allge-
meinen die Lebenserwartung und/oder die Wachstumsrate herab und verringert damit
das Potential der zukiinftigen Reproduktionsfahigkeit (vgl. dazu auch Begon & Morti-
mer, 1982). Viele der Uberlegungen in diesem Zusammenhang sind iiberwiegend
theoretischer Natur und widerspriichlich (Uberblick bei Stearns, 1976, 1977; s. auch Hart
& Begon, 1982 und Menge, 1974), so daB der Ermittlung von Fakten besondere Bedeu-
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tung zukommt, vor allem auch an Spezies mit individuenreichen Populationen, wie sie
die Littorina-Arten an vielen Stellen der Nordseekiiste bilden. Wir haben dazu eine
Reihe von biometrischen Parametern ermittelt, die einen Bezug zur Reproduktionsbiolo-
gie erkennen lassen.

MATERIAL UND METHODEN

Untersucht wurden die drei in der siidlichen Nordsee einschlieBlich der Deutschen
Bucht vorkommenden Strandschnecken-Arten, die keine planktische Entwicklungs-
phase haben: Littorina mariae Sacchi & Rastelli, 1966, L. obtusata Linné, 1758 und L.
saxatilis Olivi, 1792.

L. mariae und obtusata konnten im Labor unterschieden werden; im Gegensatz zu
den Populationen in Danemark (Nielsen, 1980} waren auch die 9 zu determinieren, vor
allem nach der Pigmentierung des Ovipositors. Die Felsstrandschnecken haben eine
bewegte taxonomische Geschichte hinter sich. An den britischen Kiisten werden in
jingster Zeit 4 Arten unterschieden (Hannaford Ellis, 1983). In den von uns untersuchten
Populationen waren keine Unterschiede nachweisbar, die eine Aufspaltung erfordert
hatten. Entsprechend den Nomenklaturregeln benutzen wir daher weiterhin den Namen
mit Prioritat: L. saxatilis.

L. mariae und obtusata wurden an Fucus-Thalli auf dem N-Watt Helgolands (H-2:
vor der ,.Langen Anna'') sowie an der bretonischen Kiiste bei Roscoff gesammelt (R-4).
Von den Probenflichen (jeweils 1 m?) wurden Schnecken und Gelege quantitativ
entnommen. Die Probenfldachen wurden in verschiedenen Bereichen der Gezeitenzone
festgelegt. L. saxatilis stammt von den Kiisten bei List auf Sylt (L-1: steinerner Schutz-
wall am , Filmwatt", L-2: Zostera-Bestand im Konigshafen), von Helgoland (H-1: Fels-
strand) und von Roscoff (R-2: steiniger Strand, R-3: Felskiiste mit Spalten, R-5: geschiitz-
ter Wattenbereich}. Die Proben wurden in regelméBigen Zeitabstdnden zwischen Sep-
tember 1981 und September 1982 gesammelt.

Bei L. mariae und obtusata wurde der gréfite Gehduse-Durchmesser, bei L. saxatilis
die Gehdusehthe gemessen (entspricht dem iiblichen Verfahren); Geschlecht und
gegebenenfalls der Reifezustand wurden festgestellt. Nach Trocknen bis zur Gewichts-
konstanz konnte das Trockengewicht der Schale als Prozentsatz des Gesamtgewichtes
berechnet werden. Um die Schalendicken gleichgroBer Individuen verschiedener Popu-
lationen vergleichen zu konnen, berechneten wir einen Schalendickenindex S:

S = Trockengewicht der Schale (mg) %
Schalenhthe (mm)

100

Ferner wurden Anzahl und Durchmesser der Eier bzw. Embryonen, ihr Trockenge-
wicht und die prénatale Mortalitdtsrate bestimmt. Aus den Zahlenwerten war der
Reproduktionsaufwand fiir die einzelnen Populationen zu berechnen. Unter Reproduk-
tionsaufwand verstehen wir das Verhdltnis des Trockengewichts der Embryonen zum
Trockengewicht des ? (Weichkorper inclusive Eier bzw. Embryonen; in %). Fir L.
saxatilis war der Reproduktionsaufwand direkt zu ermitteln, fiir L. mariae und obtusata
nur indirekt, und zwar aus dem Trockengewicht der ¢ pro m? Habitatfliche und dem
Gewicht der Gelege auf derselben Flache. Dabei wird eine signifikante Korrelation
zwischen ??- und Gelegezahl vorausgesetzt. Die Artzuordnung wurde nach der Gele-
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gegriBe vorgenommen, entsprechend den deutlich verschiedenen, sich nicht {iber-
schneidenden Geh&dusegrofien der ?9 von L. mariae und obtusata.

BEFUNDE

Littorina saxatilis

Populationen der Felsstrandschnecke gibt es in sehr verschiedenen Biotopen: im
geschiitzten Wattenmeerbereich (Kénigshafen und Kernie bei Roscoff), auf méBig expo-
nierten Hartsubstraten {am Filmwatt, List, und Bloscén bei Roscoff} und auf sandigen
und steinigen Strdnden (Helgoland und Roscoff]. Allgemein ist festzustellen, daB die
Individuen von L-2 (Konigshafen) kleiner, ihre Gehdusewandungen diinner sind als
solche von Steinstranden. Tiere mittlerer GréBe und Schalendicke treten an Felsblécken
in relativ wenig exponierten Strandbereichen auf. Bei Schnecken von L-2 und R-5 macht
die Schale etwa 92 % des Gesamtgewichtes, bei denen von Steinstrdnden bis 97 % aus.
Adulte mit dicken Schalen variieren stdrker in der Gehdusehohe (Tab. 1; z. B. Station
R-2: von 8,0 bis 14 mm). In Populationen mit kleinen Adulten sind die 9% gréBer als die
33, und es gibt mehr 2% als 3 (Abb. 1). Umgekehrt dominieren in Populationen mit
mittleren und grofen Adulten die & in der Anzahl; ein Geschlechtsdimorphismus ist
nicht ausgepragt.

Unterschiede zeigen sich auch bei den Eiern (Tab. 2}. Die kleinsten und die
geringste SchliipfgréB8e gibt es bei List (L-1}, die gréfiten im Wattenbereich von Kernie
(R-5, bretonische Kiiste). Embryonen gleichen Entwicklungsstadiums aus verschiedenen
Populationen unterscheiden sich in ihren Trockengewichten und in ihrer GréBe: die
leichtesten fanden sich bei List (L-1; Tab. 3), die schwersten bei Kernie (R-5). Variabel
ist auch die Fruchtbarkeit {Tab. 4, 5}, wobei allgemein eine direkte Korrelation zwischen
2-GrofBe und Embryonenzahl nachweisbar ist, wie auch zwischen 9-Gewicht und
Embryonenzahl (keine signifikante Beziehung in der Population L-1). Populationen im
Wattenmeer weisen sehr unterschiedliche Durchschnittszahlen an Nachkommen pro ¢
auf. Die Fruchtbarkeit wird also nicht nur durch die ?-GréBe bestimmt, sondern auch
durch Ermnédhrungszustand und Gewicht. So sind die 29 bei Roscoff (R-3; Tab. 6, 7) klein,
haben ein hohes relatives Gewicht und erzeugen mehr Embryonen (n = 213) als die 99
auf Helgoland (Tab. 8, 9) (n = 194), die zwar gréier sind, aber ein geringeres relatives
Gewicht haben.

Der Reproduktionsaufwand ist in der Population Konigshafen (L-2, Juli 1981) am
groBten (22,4 %), auf Helgoland am geringsten (11,6 % im August 1981}. Extrem grofie
29 brauchen viel Material fiir das Gehé&use (97 % des Trockengewichtes), sie sind sehr
fruchtbar bei geringem Aufwand (12 %). Kleine 2% erreichen &hnliche Fruchtbarkeits-
raten, wenn sie weniger in das Geh&use investieren (92 %) und ein hohes relatives
Gewicht haben; allerdings ist dann der Reproduktionsaufwand grofier (22 %). Werden
wenige Embryonen erzeugt, so sind sie beim Schliipfen gréfer.

Die saisonalen Schwankungen der reproduktionsbiologischen Parameter wurden
am Beispiel dreier Populationen der bretonischen Kiiste untersucht (Abb. 2). Trachtige
?? fanden sich zu allen Jahreszeiten; in allen Populationen gibt es bestimmte Hohe-
punkte der Reproduktionsaktivitat. Diese Hauptphase fdllt bei zwei Populationen auf
den September, bei einer auf den Januar (im Untersuchungszeitraum IX 1981 bis IX
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1982). In letzterer sind jedoch nur 70% der ¢ trachtig. Das Geschlechterverhéltnis
verschiebt sich mit der Jahreszeit, im Mittel dominieren die 43 an Fels- und Steinkii-
sten, die 9% im Wattenmeer. Die Anzahl der Nachkommen pro ? weist erhebliche
Unterschiede auf, wenn man die beiden Untersuchungsjahre vergleicht. Da die 2%
einer Population (R-2} im September 1982 signifikant groBer waren als im September
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Abb. 1. Littorina saxatilis; Haufigkeit verschiedener Grolengruppen der Adulten in 6 Populatio-
nen. Rechts: Mittlere Haufigkeit der Geschlechter
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Tab. 1. Littorina saxatilis, Dickenindices gleichgroer Geh&duse in 6 Populationen. *: statistisch
signifikanter Unterschied (P < 0,05)
Station Gehédusehthen Durchschnittlicher N; + N, t

{mm) Dickenindex

R-5 4,8—- 9,0 0,565 = 0,21

L-2 4,8- 9.0 0,738 + 0,30 38 2,017

L-2 55- 9,0 0,821 % 0,29

L-1 5,5~ 9,0 1,178 = 0,24 27 3,369*

R-5 72— 9,0 0,859 + 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-1 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 SchliipfgréBen sowie die Anzahl der Embryonen pro Brutsack.
Gewicht = mittleres Trockengewicht beim Schliipfen

Station Ei-@ (um) Schliipfgréfe (um)  Gewicht Embryonen pro Brutsack
D D S S {ng) N N
L-1 174-188 180,0+ 50 432-576 517,5%140,0 13,1 14-140 57+ 35

L-2 187-216 208,5+ 99 486-612 548,5%29,7 - 26-272 167+ 72
H-1 180-216 1957:14,0 486-612 5474%306 175 22-749 1944213
R-2 180-225 2004+ 7.6 450-594 520,8%x30,0 168 53-721 225+175
R-3 171-216 197,5+14,9 494-630 563,8%350 24,1 50-422 213+116
R-5 195-261 211,4+14,5 522-774 6393%48,1 250 24-157 56+ 32

1981 und ein héheres mittleres Korpergewicht hatten, war auch die Anzahl ihrer
Embryonen signifikant gréfer. Umgekehrt liegen die Verhdltnisse in einer anderen
Population (Kernie). Hier wéaren alse langjdhrige Untersuchungen notwendig, um die
mittleren Fruchtbarkeitsraten und die kausalen Ursachen erfassen zu konnen.

Der durchschnittliche Reproduktionsaufwand im Zeitraum der Untersuchungen ist
bei den mittelgroBen 29 von R-3 am hochsten (14,9 %; durchschnittlich 604 Nachkom-
men/ ?). Die Produktivitit der 99 {das ist mittlere Embryonenzahl X mittleres Embryo-
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Tab. 3. Littorina saxatilis, reproduktionsbiologische Parameter und Reproduktionsaufwand in 6
Populationen

Station Datum Gehduse- Anteilder Weich- Anzahlder Eimasse Reproduk-

hohe Schale korper- Embryo- ({trocken) tionsaui-
trachtiger (trocken, Gewicht nen/Brut- wand
29 (mm) %) trachtiger sack {(in %)
99 (mg)

L-1 15. 7. 1981 79+08 96,0+05 4,1+ 1,0 57+ 35 059+03 12,3+6,2
L-2 15. 7. 1981 7.8+08 923%+26 64% 20 167+ 72 196+08 22478
H-1 16.8.1981 12,4+2,1 97,1407 134% 57 194%213 2,19*+22 116%66
R-2 13.9. 1981 12,5+29 970+06 188+13,9 225175 2,50*+1,8 12241
R-3 10. 1. 1982 99+10 928+14 133+ 56 213+t116 4,03*+26 21,9186
R-5 14. 9. 1981 71+1,1 924%+13 39+ 16 56% 32 096x06 187*54

nengewicht, bezogen auf das mittlere ?-Gewicht) betrug in der Population R-3 126 %,
bei R-2 86 % und bei R-5 nur 68 %. Die ?% der spaltenreichen Felskiiste {R-3) erbringen
also den héchsten durchschnittlichen Reproduktionsaufwand.

Populationen des oberen Eulitoral unterscheiden sich von solchen aus dem unteren
in der Adultgréfie, im Geschlechterverhélinis und im Anteil trachtiger $9. 2% aus dem
hohergelegenen Bereich Helgolands sind gréfier und haben ein mittleres Gewicht von
13,4 mg gegeniiber denen aus dem unteren Bereich mit 7,1 mg. Es gibt jedoch keine
signifikanten Unterschiede in der Schalendicke gleichgrofler Individuen sowie in
Eidurchmesser und SchliipfgréBe.

Die 338 des oberen Eulitoral Helgolands sind durchschnittlich 11,3 mm hoch und
werden mit 8,1 mm geschlechtsreif, die aus dem unteren Eulitoral erreichen nur 8,9 mm
und werden mit 6,9 mm reif. Die 2% sind im oberen Niveau ebenfalls signifikant gréBer
(12,6 mm gegeniiber 10,1 mm), aber sie weisen in beiden Kiistenzonen keine Unter-
schiede in der minimalen ReifegréBe auf. In beiden Bereichen dominieren die &4,
besonders im unteren: hier stellen sie 66 % der Adulten. Im oberen Litoral ist der
Prozentsatz trachtiger 29 hoher (73,7 %) als im unteren (37,5 %).

Im Vergleich zur Helgoland-Population zeichnen sich die 99 von Roscoff (R-2}
durch das hohe relative Gewicht aus. Auch hier gibt es Unterschiede je nach dem
Tidenbereich, in dem die Schnecken leben, doch sind die Daten beziiglich Kérpergréfie
und relativem Korpergewicht starken Schwankungen unterworfen. Ei- und Schliipfgro-
Ben sind nicht signifikant verschieden. Im oberen Eulitoral ist das Geschlechtsverhéltnis
im Jahreslauf variabel mit einer geringfiigigen Dominanz der 838 (52,5 %), im unteren
Gezeitenbereich iiberwiegen die 29 (60,2 %). Die Situation ist hier also entgegenge-
setzt der an der Kiiste Helgolands.

Littorina mariae und L. obtusata

Die einander dauBlerlich sehr dhnlichen Arten Litforina mariae und obtusata waren
im Freiland nicht zuverldssig zu unterscheiden. Thre Lebensraume iiberschneiden sich,
und die wesentlichen Unterschiede waren erst im Labor festzustellen, so daBl diese Arten
hier auch zusammen besprochen werden sollen. Die Artzuordnung erfolgte im wesentli-
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Tab. 5. Littorina saxatilis, durchschnittliche Produktivitét und durchschnittliches Gewicht der 2%
in 3 Populationen bei Roscoff zu verschiedenen Zeiten

Station  Datum Em- Reproduk- Korper- Gesamte Mittleres Produktivi-
bryonen tions- gewichtder Reproduk- Gesamt- tdtin % des
pro ¢ produktivitdt 9 tionspro-  korper- mittl.
P (mg) G(mg)  duktivitdt gewicht Kérperge-
SP G wichts der
29

R-2  13.9.1981 225 378+£29 188+139
. 1982 160 2,69+2,7 269+ 4.3

1
23.5.1982 499 837452 360+ 65 2450 2848465 86
14.9.1982 576 968446 323+ 69
R3  13.9.1981 143  344+12 10,1% 2,0

9
10. 1. 1982 213 512+2,8 13,3% 5,6
22. 5. 1982 123 298+1,6 11,6+ 33
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+08 39% 16
8.1. 1982 18 0,4430,2 46+ 20
: . ! . +
24. 5. 1982 13 0,32+0,2 46+ 2,2 2,69 3,98+19 68
16, 9. 1982 21 0,52+0,2 28+ 08

Tab. 6.Littorina saxatilis, Anzahl und GroBe des Gehduses reifer und unreifer Tiere pro m? in zwei
Populationen bei Roscoff

Station Datum Unreife Tiere/m?2 Reife Tiere/m? Gesamt
Hohe (mm) Anzahl Hohe (mm) Anzahl

R-5 8. 1. 1982

Probe 1 bis 4,8 291 ab 4,9 172 463

Probe 2 o 4.8 305 . 4.9 349 654
R-5 24. 5. 1982

Probe 1 » 4,8 85 . 4.9 227 312

Probe 2 v 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 v 8.5 116 . 8,6 480 596
R-2 23. 5. 1982 o 85 46 . 8,6 134 180
R-2 14. 9. 1982 . 8.5 131 . 8,6 332 463

chen nach der Struktur des Penis und der GréBe der Adulttiere (Tab. 10} (zu den
Artmerkmalen vgl. Goodwin & Fish, 1977; Fretter & Graham, 1980).

Die Schalen beider Arten sind ziemlich dick (Tab. 11); sie reprédsentieren 95,4 bis
96,2 % des Gesamtgewichtes ohne signifikante Unterschiede zwischen beiden Spezies.
L. obtusata ist signifikant gréBer; ihre Abundanz nimmt vom oberen zum unteren
Eulitoral ab. Demgegeniiber zeigt L. mariae einen deutlicheren Sexualdimorphismus
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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
Geschlechterverhdltnis (%) 338 : 29 53,7:46,3 66,7:33,3
Anzahl trachtiger 29 14 3
Tréchtige 29 (in %) 73,7 37.5
Anzahl der Embryonen pro ¢ 22-749 27-87
Durchschnittliche Anzahl der Embryonen pro ¢ 194212 54+25
Trockengewicht aller Embryonen 0,06-8,24 0,09-0,54
Mittleres Trockengewicht aller Embryonen 2,19%£2,2 0,35+0,2
Reproduktionsaufwand (%) 11,6+6,6 46+27
Eidurchmesser (pmj} 180-216 180-207
Mittlerer Eidurchmesser 195,7+14,0 194,4+9,2
Schliipfgrofie {um} 486612 468-648
Mittlere Schliipfgrofie 547,4+30,6 535,5x67.8

(99 gréBer als 338) und ihre Haufigkeit nimmt vom oberen zum unteren Gezeitenbe-
reich zu.

Bei L. mariae dominieren die 33, besonders im hoheren Bereich (im September
71-88 % 33). Bei L. obtusata lieB sich ein stdrkerer Wechsel im Geschlechterverhdltnis
nachweisen, der auch niveauabhédngig war. Im oberen Eulitoral iiberwogen im Januar
die 33 leicht (52,4 %), deren Anzahl sich relativ verringerte, bis im September der
Anteil nur noch 25% betrug. Im mittleren Bereich dominierten im Januar die ¢9
(78,6 %), deren Anzahl bis September auf 43,9 % abnahm (Abb. 3).

Das Durchschnittsgewicht der Eier einschlieBlich der zugehdrigen Gallertmasse ist
bei beiden Arten dhnlich (0,022 mg); das durchschnittliche Gewicht der Embryonen
nimmt mit der Entwicklung geringfiigig ab (auf 0,019 mg bei L. obtusataund 0,016 mg
bei L. mariae) (Tab. 12).

Die indirekte Bestimmung der Fruchtbarkeit und des relativen Reproduktionsauf-
wandes zeigt fiir beide Arten eine Korrelation zwischen Trockengewicht der Gelege und
GroBe und Gewicht der 29 sowie zwischen Anzahl der ?% und der Anzahl der Gelege
in der jeweiligen Probenfliche {Tab. 13). Entsprechend der Verteilung der reifen 99
dominieren im unteren Eulitoral kleine Gelege mit niedrigem Gewicht. Das Gelege-
Trockengewicht betrdgt bei L. mariae zwischen 0,01 und 4,0 mg, bei L. obtusata meist
iiber 3,0 mg. Pro Gelege entwickeln sich bei L. mariae 80-120 Embryonen bei einem
Reproduktionsaufwand von 11,8-17% des ?-Korpergewichts. Dagegen enthalten die
Gelege von obtusata 250-300 Embryonen, also rund das Dreifache, bei einem Aufwand
von 8,6 bis 11,2 %.

Beide Arten sind das ganze Jahr tiber fruchtbar, mit Héhepunkten im Januar und im
Mai. Dann werden durchschnittlich 2 Gelege pro ¢ produziert. Da die Proben alle
Entwicklungsstadien enthalten, legen die ?? wahrscheinlich in kurzer Zeit mehrmals.
Die Fortpflanzungsrate verringert sich bis zum September: dann kommt etwa 1 Gelege
auf jedes ¢ von L. obtusata, bei L. mariae nur 1 Gelege auf 2-3 22. Frithe Entwicklungs-
stadien fehlen, woraus auf ldngere Zeitabstdnde zwischen den Eiablagen zu schlieBien
ist.
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Abb. 2. Littorina saxatilis; (a) Geschlechterverhdltnis in 3 Populationen zu verschiedenen Zeiten;
rechts: Mittelwerte fiir den Zeitraum der Untersuchungen. (b) Prozentualer Anteil der % mit Brut
in 3 Populationen zu verschiedenen Zeiten

Die prénatale Mortalitatsrate ist beachtlich. Das Absterben vieler Gelege ist auf
ungiinstige Umwelteinfliisse besonders im oberen Eulitoral, auf Uberwachsen durch
Epibionten (vor allem Bryozoa) und — im mittleren und unteren Bereich — auf FreBfeinde
zuriickzufiihren. Der relative Anteil geschddigter Gelege nimmt von Januar bis Septem-
ber zu. Im Herbst sind besonders viele FraBspuren an den Laichballen nachzuweisen.



176 C. S. Gallardo & K.-J. Gétting

L.obtusata
1004~ ob. Eulit. P umg 100%
50 % %m] 50% m]
]m 0
° 1 T
100% mMittl. Eulit. 100%
0 50} HH
o
100% unt. Eulit. 100
50 50
o 0 %_ﬂﬂ_
1-82 v-82 | 1X-82
L. mariae
100%~ ob. Eulit. 100%
50 50
o o
100%: mittl. Eulit. 100%

50

=

] ém
7 50
?
o % % 0

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

100% unt. Eulit. 1003
50 o
g
1-82 | v-82 ' 1x-82
Jahreszeit

Die embryonale Mortalitdtsrate ist bei L. mariae hoher als bei L. obtusata, besonders im
oberen Eulitoral; im mittleren und unteren Bereich nimmt sie vor allem im Mai und
September zu.

Im Untersuchungszeitraum gehorten die Stumpfen Strandschnecken an den Fucus-
Bestdnden 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?
Oberflache. 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 54 14 12,1 14
21. 5. 1982 9,5 48 59 40 11,2 10
14. 9. 1982 9,0 61 16,3 92 11,3 -
L. mariae 7.1.1982 8,9 48 5.4 43 12,1 72
21. 5. 1982 9.5 12 59 10 11,2 24
14. 9. 1982 9,0 6 . 16,3 26 11,3 27

struktur von 96 33 war unter diesen nur 1 & von L. obtusata. Die Grofen der Adulttiere
und der Gelege tendierten zu einer Normalverteilung, was ebenfalls fiir eine einheitli-
che Population spricht. Die Adulten von L. mariae sind bei Helgoland signifikant gréBer
als bei Roscoff, doch kleiner als L. obtusata. Die && erreichen durchschnittlich 13, die
29 mindestens 14 mm groBten Durchmesser. Die Schale macht 95,8-96 % des Trocken-
gewichtes aus. Unterschiede zwischen den Tieren aus verschiedenen Gezeitenberei-
chen waren nicht festzustellen. Das Geschlechterverhaltnis wurde nur im August ermit-
telt: im oberen Eulitoral 70 %, im mittleren 36% und im unteren 10% %¢. Der
Eidurchmesser liegt in Helgoland (wie in Roscoff) zwischen 182 und 204 um. Es wurde
nur ein Gelege im Schliipfstadium gefunden (GroBendurchschnitt der Schliipfreifen
498 pm). Das hohere Korpergewicht der @9 von L. mariae auf Helgoland entspricht den
groBeren Gelegen; diese enthalten mehr Embryonen: im oberen Eulitoral 192 * 67
{Reproduktionsaufwand 10,3 %}, im mittleren 148 * 67 (Aufwand 9,6 %) {in der unteren
Gezeitenzone wurde nur 1 Gelege gefunden).

Die pranatale Mortalitdtsrate von L. mariae betrug im August 1981 auf Helgoland
9,4 % im oberen, 26,5 % im unteren Eulitoral.

DISKUSSION

Littorina saxatilis

Wegen des ovoviviparen Vermehrungsmodus ist Litforina saxatilis fiir die Ermitt-
lung des Reproduktionsaufwandes besonders geeignet. Unsicherheiten, wie sie in
gewissem MaBe mit der Zuordnung der Gelege zu L. mariae und L. obtusata verbunden
sind, entfallen hier. Die Adulten sind variabel in der GréBe und der Schalendicke, in der
Fruchtbarkeit und im Reproduktionsaufwand. Grundsétzlich sind die Schnecken klein
im vegetationsbestandenen Wattenmeer, gréoBer an Steinkiisten. Nach dem relativen
Weichkorpergewicht sind 2 Gruppen zu unterscheiden:

(@) solche mit einem hohen Anteil des Weichkérpergewichts (7-8 %) am Gesamttrok-
kengewicht (Populationen L-2, R-3, R-5), entweder mit relativ diinner Schale oder
einem grofen Anteil Weichkorpermasse und einem Reproduktionsaufwand von
18-22 %;
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(b} solche mit niedrigerem Weichkorperanteil (3—4 %), mit dickerer Schale oder gerin-
ger Korpermasse (L-1, H-1) und einem Reproduktionsaufwand von 11-12 %.

Die Einteilung in diese beiden Gruppen macht deutlich, daB der Aufbau einer dickeren

Schale Material und Energie kostet, die dem Reproduktionsaufwand verlorengeht.

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

Praveliger; Stadium 3: Veliger von 200 bis 300 pm Linge; Stadium 4: Veliger von 300 bis 400 um
Lange; Stadium 5: Veliger von mehr als 400 pm Lénge

Art Entwicklungsstadium Trockengewicht der Embryonen {mg)
Variationsbreite Gunds

L. obtusata Stadium 1 0,0163--0,0294 0,0223+0,0038
Stadium 2 0,0135-0,0301 0.0207+0,0045

Stadium 34 0,0118-0,0295 0,0224+0,0056

Stadium 5 0,0128-0,0243 0,0193+0,0032

L. mariae Stadium 1 0,0140--0,0407 0,0223 10,0079
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

Die geringe Durchschnittsgrofe der Populationen im Wattenmeer wird in ihren
fortpflanzungsbiologischen Auswirkungen kompensiert durch Sexualdimorphismus
(29 groBer als 83) und durch das zugunsten der ¢ % verschobene Geschlechterverhélt-
nis. Beides fiihrt zu einer Optimierung der Reproduktionsfahigkeit. Wie fiir zahlreiche
andere Evertebrata und Fische gilt auch fiir L. saxatilis die Regel, daB groBere 29
fruchtbarer sind (Tab. 14); aulerdem haben sie mehr Raum fiir Embryonen; Erhéhung
der ??-Zahl bedeutet Erh6hung der Embryonenzahl in der Population. Bei Populatio-
nen mit groBeren Adulten scheint die KérpergroBe reproduktionsbiologisch keine selek-
tiven Vorteile zu bieten: 43 und 99 sind von gleicher Gréfie und gleicher Haufigkeit.

Der Reproduktionsaufwand wechselt. Als Alternativen treten dabei auf: weniger,
aber gréBere, oder viele, aber kleinere Jungtiere. Diese Alternativen sind in vergleich-
baren Biotopen nachweisbar, z.B. bei den Populationen R-5 (56 Juvenile von 639 um
GroBe) und L-2 {167 Juvenile, 548 um gro8). Zwischen diesen Biotopen sind nur wenige
dkologische Unterschiede erkennbar. Ein Unterschied ist die Wasserbedeckungszeit:
die Population R-5 ist ldnger luftexponiert; grofiere Tiere sind hier besser gegen
Austrocknung geschiitzt. Dieses Problem besteht in der Seegraswiese L-2 nicht, so daB
hier die iibliche Strategie der Erzeugung vieler Embryonen bei hohem Reproduktions-
aufwand realisiert werden kann (Abb. 4).

Zwischen dem Ei-Durchmesser und der SchliipfgroBe ist nicht immer eine direkte
Korrelation herzustellen. Wir deuten das mit Hart & Begon (1982) damit, da8 sich die
Embryonen nicht nur vom eigenen Dotter erndhren, sondern auch andere Quellen
nutzen (Reste der Eihiillen, maternales Gewebe oder Sekrete, vielleicht auch Geschwi-
ster; vgl. Gotting, 1974). Dieses Problem wurde jedoch nicht weiter verfolgt.

Einen reproduktionsbiologischen Jahreszyklus haben bei L. saxatilis schon Caugant
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Abb. 4. Littorina saxatilis; Beziehung zwischen dem Weichkorpergewicht der 9 (in % des
Gesamtgewichtes) und dem erbrachten Reproduktionsaufwand in 6 Populationen

& Bergerard {1980) nachgewiesen. Danach findet sich der hchste Anteil trachtiger ¢
bei Kernie {R-5) im August und November (iiber 90 %), im Mai sind es 50 % und im
Februar unter 10 %. Das entspricht etwa unseren Feststellungen. Bei Bloscén (R-3) sind
dagegen ziemlich gleichméaBig 20-30 % der ¥ ¢ trachtig, mit einem gering ausgepréagten
Mazximum (40 %} im Februar. Moglicherweise sind die ?9 dieser Population, vor allem
im Sommer, ovipar und steigern so die Fortpflanzungsrate. Hier sind weitere Untersu-
chungen nétig.

Im September 1981 und September 1982 war der Anteil trachtiger 2% etwa gleich-
groB, Fruchtbarkeitsrate und Reproduktionsaufwand waren jedoch unterschiedlich. Dif-
ferenzen gab es auch im durchschnittlichen Kérpergewicht (R-5) und in der GréB8e (R-2}.
Die Verschiebungen lassen auf ein verdndertes Nahrungsangebot schlieBen {vgl. dazu
Spight, 1981a, b; Spight & Emlen, 1976; Todd, 1979). In Tab. 14 sind die Korrelationen
von Fruchtbarkeit und Reproduktionsaufwand mit GroBe und Gewicht der $9 in
Populationen mit kleinen (R-5) und groBen ¢% (R-2) zusammengestellt. Fiir die Popula-
tion R-5 (kleine ?%?) zeigen sich deutliche Unterschiede in den Korrelationen zwischen
beiden Zeitpunkten. Im September 1981 waren ?%-Gewicht und Embryonenzahl pro-
portional zur 22 -GroBe. Daraus ist zu entnehmen, daB das Nahrungsangebot zu diesem
Zeitpunkt und damit das Energieangebot fiir die Fortpflanzung relativ hoch war.
Entsprechend steht der Reproduktionsaufwand in direkter Beziehung zur %%-Gro8e.
Unter den gegebenen giinstigen Voraussetzungen erzeugten die 29 etwa doppelt so
viele Embryonen wie ein Jahr spéter. Im September 1982 waren durchschnittliches
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Korpergewicht sowie die Korrelation zwischen GroBe und Gewicht der 9 deutlich
geringer. Die Embryonenzahl hangt unter diesen Umstdnden vom Korpergewicht, aber
nicht von der Gr6Be ab. Ebenso steht der Reproduktionsaufwand nicht mehr in Bezie-
hung zur KérpergréBe, sondern ist von der Embryonenzahl abhédngig.

Dagegen blieben in Population R-2 Gewicht und Gré68e der 2% in beiden Zeitpunk-
ten proportional, was auf ein ausreichendes Nahrungsangebot schlieBen 148t. Letzteres
war wahrscheinlich im September 1982 gréBer: die 29 sind gréBer und schverer. In
beicdan Zeitpunkten ist die Anzahl der Embryonen abhéngig von Grofie und Gewicht der
?22. Im September 1982 steigt jedoch der Reproduktionsaufwand mit der ¢ ?-GréBe und
der Embryonenzahl: die gréBeren 2% brauchen nur noch wenig Energie zum Wachsen,
sie kénnen den gréften Teil fiir die Reproduktion anlegen. Obwohl sich die Fruchtbar-
keit 1982 verdoppelte, stieg der Reproduktionsaufwand nicht im selben AusmaB8, da das
Korpergewicht der 29 ebenfalls betrdchtlich anstieg.

Es ist festzustellen, daB von Jahr zu Jahr wechselnde Umweltfaktoren zu einer
Verdnderung 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 Verdnderungen des Korpergewichts. An steinigen Strdnden (R-2) ist die Fruchtbar-
keit von GroBe und Gewicht der ?%? abhdngig, und unter giinstigen Bedingungen
steigen Reifegrofie und Fruchtbarkeit. Ahnliches hat Spight (1981b) bei Thais beobach-
tet. An den Steinstrdnden H-1 und R-2 beeinfluBt der Abstand des jeweiligen Habitats
von der Niedrigwasserlinie die maximale Gréfie der Adulten, das Geschlechterverhélt-
nis und die Reproduktionsaktivitdt der ?9. In Helgoland sind im unteren Eulitoral die
Adulten kleiner (11,2-11,3 mm) als im oberen (16 mm und mehr), und die Geschlechter
sind gleichgroB. Die 2% werden mit 9,2, die &3 mit 6,9 mm Geh#&usegrofie geschlechts-
reif. Der Selektionsdruck auf die unterschiedlichen GroBen wird wahrscheinlich durch
die Versteckmdglichkeiten vorgegeben: im oberen Eulitoral viele und auch groBie
Spalten, im unteren Gezeitenbereich dagegen leben die Schnecken vorwiegend auf
Mytilus-Banken, und hier stehen nur kleine Zwischenrdume zur Verfiigung. Bei Uber-
schreiten einer bestimmten Gréfe (ca. 11,3 mm) sind die Tiere einer zunehmenden
Behinderung und Gefdhrdung durch den Wellenschlag und durch Feinde ausgesetzt
{vgl. dazu McCormack, 1982 fiir L. sitkana). Die 33 von L. saxatilis sind bei geringer
Korpergrofle gut geschiitzt, bei den ? % wird ein KompromiB mit der Reproduktionsfé-
higkeit eingestellt. Entsprechend betragt das Geschlechterverhéltnis in der unteren
Gezeitenzone etwa 2:1 zugunsten der 4. Die vergleichsweise geringe Grofie der 2% im
unteren Eulitoral und die geringe Variationsbreite in der GroBe erklaren die insgesamt
niedrige Fruchtbarkeit.

In der Literatur finden sich auch fiir Prosobranchia bereits Hinweise auf einen
Zusammenhang zwischen Biotop und Ontogenese. Am besten untersucht sind die
Verhiltnisse an felsigen und an steinigen Kiisten. L. rudis schiitzt sich an exponierten
Felskiisten, indem sich viele Individuen in Spalten versammeln (Hart & Begon, 1982).
Die Méglichkeit dazu hdngt von der Grofe ab. Die Verfligbarkeit passender Spalten
begrenzt daher die Populationsdichte und die Adultgro8e (Emson & Faller-Fritsch, 1976;
Raffaelli & Hughes, 1978). Experimentelle Vermehrung und VergréBerung der Spalten
fiihren zu einer Zunahme der Populationsdichte und der GréB8e. Unter normalen Frei-
landbedingungen sinkt jedoch die Lebenserwartung von einer bestimmten Gréfie an
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schnell ab. Diese Faktoren bedingen daher einen Selektionsdruck zu fritherer
Geschlechtsreife, zu geringer AdultgroBe mit diinnerer Schale und zu einem hoéheren
Reproduktionsaufwand. An der steinigen Kiiste werden die Schnecken dagegen durch
2 Faktoren gefdhrdet: Zertriimmerung durch lockere Steine und Gefressenwerden durch
Strandkrabben (Hart & Begon, 1982; Raffaelli, 1978). Dadurch wird die Ausbildung
dickerer und groferer Gehéduse bevorzugt und dafiir ein hinausgeschobener Eintritt der
Geschlechtsreife in Kauf genommen. Der hohere Material- und Energieaufwand fiir die
Schalenbildung erkldrt den geringen Reproduktionsaufwand. Es werden mehr, aber
kleinere Nachkommen erzeugt als bei den Spaltenbewohnern der Felskiiste. Die
geschilderten Effekte gelten auch fiir L. saxatilis, wie aus einem Vergleich der Beobach-
tungen an felsiger {R-3) und an steiniger Kiiste (R-2) hervorgeht. Fiir beide Strand-
schnecken-Arten bestimmt die Beschaffenheit des Habitats die Richtung des Selektions-
drucks und fithrt zu vergleichbaren alternativen Mdglichkeiten.

Littorina mariae und L. obtusata

Die Stumpfen Strandschnecken Helgolands werden in der Literatur bisher aus-
schlieBlich L. obtusata zugeordnet. Tatsédchlich ist jedoch auch L. mariae vertreten, und
zwar im Untersuchungszeitraum sogar weitaus liberwiegend. Die morphologischen und
anatomischen Unterschiede zwischen diesen beiden sympatrischen, wohl als sibling
species aufzufassenden Arten sind geringfiigig (vgl. dazu Fretter & Graham, 1980);
AduligréBe und Lebenszyklus unterscheiden sich {s.u.); ferner sind die 38 zu identifi-
zieren nach Anzahl und Anordnung der Driisen auf dem Penis und dessen Form, die ¢9
nach der Pigmentierung des Ovipositors.

Differenzen in GroBe 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. mariae und L. obtusata erst seit 1966 als
verschiedene Arten erkannt wurden (Sacchi & Rastelli, 1966}, ist bisher iiber 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. mariae deutlich dominiert
(H-2). Sind beide Arten etwa im selben MaBe vorhanden, so zeigt sich eine ausgepragte
Kontrastbetonung: L. mariae bleibt kleiner als L. obtusata. Die geringe Grofie ist —
dhnlich wie bei L. saxatilis — mit deutlichem Sexualdimorphismus verbunden: die 2%
werden groBer als die d3; die 33 sind zundchst in der Uberzahl, ihr Anteil nimmt
jedoch mit fortschreitendem Alter ab. Die Gelege von L. mariae sind kleiner als die von
L. obtusata und enthalten nur 80-120 Embryonen. Die Mortalitétsrate der Embryonen ist
bei L. mariae gréBer. Die quantitative Auswertung ist wegen der indirekten Methodik
(s.0.) mit Vorbehalt zu betrachten, doch kénnen wir an Beobachtungen von Goodwin
(1978) an Populationen von L. obtusata in Wales anschlieBen. Die ?? sind bei L. obtu-
sata grofer, entsprechend sind die Gelege gréfier und enthalten 250-300 Embryonen
und der Reproduktionsaufwand ist gering. Die Mortalitatsrate (vor allem durch Aus-
trocknung bedingt) ist geringer als bei L. mariae.

Bei beiden Arten gibt es —im Gegensatz zu L. saxatilis — nur geringfiigige Groéfien-
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schwankungen der Adulten in Abhéngigkeit von der Gezeitenzonierung, und es gibt
auch keine signifikanten Differenzen in der Schalendicke. Der Grund diirfte in der
ausgeprédgten Homogenitat des Habitats (Fucus) zu suchen sein. Die AdultgroBe variiert
jedoch in bezug auf den Expositionsgrad und die Verfolgung durch Krabben (Goodwin
& Fish, 1977; Sacchi, 1969b). So lassen sich die unterschiedlichen GroBlen von L. mariae
in verschiedenen Biotopen (R-4 und H-2) erkldren. Entsprechend ihrer bedeutenderen
Grofe sind bei den Helgoldnder Tieren die Anzahl der Embryonen gréBer und der
Reproduktionsaufwand kleiner. L. mariae wird bei Helgoland grofier, da L. obtusata hier
wéhrend der Untersuchungen nur sparlich vertreten war und damit die Konkurrenz-
situation und dadurch verursachte Kontrastbetonung (Osche, 1976) weitgehend entfie-
len. Es ware interessant, diese Beziehungen kiinftig und bei eventuell sich &ndernden
Populationsdichten zu verfolgen.
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