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| Abkilrzungsverzeichnis

Im Folgenden sind die verschiedenen Versuchsansatze beschrieben. Ansatze mit

Krabben sind als Behandlungen definiert, Ansatze ohne Krabben als Kontrollen. Sofern

nicht anders gekennzeichnet, wurde Helgolander L. littorea mit einer Grof3e von 20-25

mm verwendet.
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Mytilus-gefutterter mannlicher C. maenas und L. littorea
Mytilus-gefutterte weibliche C. maenas und L. littorea
Littorina-gefutterter mannlicher C. maenas und L. littorea
Littorina-gefutterte weibliche C. maenas und L. littorea
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[l Abstract

Trait-mediated interactions are increasingly gaining relevance in the understanding of
predator-prey-systems. However, in comparison to the field of density-mediated, con-
sumptive interactions here the knowledge is very scarce. The causes for variation in the

strength of such risk-effects are particularly little investigated.

This study investigates differences in the risk-reaction of common periwinkle Littorina
littorea to the green crab Carcinus maenas which can vary among populations. The
influence of the crab on L. littorea is reviewed in a manipulative laboratory-experiment
with factorial design by means of the egg number, the mating- and feeding-behaviour
and the shell thickness. Three experiments were run in spring of the year 2010 (24.04.-
08.06.2010). The experimental organisms were kept in aquaria with the snails in a PVC-
tube to exclude density-mediated effects between predator and prey. In the first
experiment snails from Helgoland were kept in the presence of crabs from Helgoland or
Sylt or in the absence of crabs. Additionally, snails from Sylt also were kept in the
presence of crabs from both sites or without crabs. In the second experiment L. littorea
was exposed to risk cues from male or female crabs which were fed either with the blue
mussel Mytilus edulis or conspecifics of the snail. An additional approach dealt with
shails not exposed to crabs. For the third experiment two sizes classes of snails (<20
mm and >24 mm) were chosen. These small and big snails were kept in the presence

or absence of a crab.

Snails from a population of the island of Helgoland responded to risk cues by reducing
egg number and mating behaviour significantly, while snails from the island of Sylt
showed no such reaction. There was no difference in the reaction to crabs from
Helgoland or Sylt. Furthermore, the egg number reduction in the snails from Helgoland
was equally strong between snails exposed to male or female crabs fed with the blue
mussel Mytilus edulis or with conspecifics of the snails. The reduction of mating
behaviour was stronger in snails exposed to Littorina-fed crabs than in snails exposed
to Mytilus-fed crabs. Egg number and mating behaviour were not significantly affected
by risk cues and snail size in the third experiment. Algae consumption by snails was
more intense in the snails from Sylt, nevertheless the feeding of both populations

seemed to be unaffected by the presence of the risk cue. In the second experiment,
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which assessed the influence of the crab’s gender and diet, the feeding activity was only
reduced by cues from Littorina-fed crabs. However, in the third experiment Mytilus-fed

crabs also had an impact on the feeding of the snails.

It was shown that C. maenas can reduce the reproduction of L. littorea, although this
effect cannot always be observed, as shown for the snails from Sylt. The fact that the
origin of the crabs had no influence on the strength of the reduction shows that the
difference between the sites of Helgoland and Sylt lies in the recipient (L. littorea) and
not in the sender (C. maenas) of the risk cue. The decline of the egg number seems to
be due to a reduction of mating behaviour and possibly also to a stress-related loss of
energy in the presence of C. maenas. Female crabs, although apparently unable to
break the snails’ shells because of their weaker chela, can cause a risk-reaction,
showing the importance of trait-mediated interactions relative to density-mediated
interactions. C. maenas has an important impact on L. littorea, even though the real risk
of predation is rather small. In the third experiment there is a lack of conclusive results
concerning the influence of factor snail size on the reproduction. This is due to the end
of the mating season, which occurred during the experiment and made it impossible to
detect potential impact on this trait. Moreover, because the periwinkle is able to
structure a habitat’s algae mass and algal diversity, this predator-prey-interaction could

have an important influence on the benthic community of the intertidal.
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Il Zusammenfassung

Merkmal-vermittelte Interaktionen gewinnen fur das Verstadndnis von Rauber-Beute-
Systemen zunehmend an Bedeutung. Dennoch ist der Wissensstand im Vergleich zum
Gebiet der Dichte-vermittelten, konsumptiven Effekte hier noch sehr dirftig. Besonders
Uber die Grunde fiur Variation in der Starke solcher Risiko-Effekte ist kaum etwas

bekannt.

Die Studie untersucht z.T. populationsspezifische Unterschiede in der Risiko-Antwort
der Gemeinen Strandschnecke Littorina littorea auf die Gemeine Strandkrabbe
Carcinus maenas. Diese Reaktion kann sich zwischen verschiedenen Populationen
unterscheiden. Der Einfluss der Krabbe auf L. littorea wird anhand der Eizahl, dem
Paarungs- und Fral3verhalten und der Schalendicke der Schnecke in einem
manipulativen Laborexperiment mit faktoriellem Design untersucht. Es wurden hierbei
drei Experimente im Fruhjahr des Jahres 2010 (24.04.-08.06.2010) durchgefuhrt. Die
Versuchstiere wurden in Aquarien gehalten, wobei sich die Schnecken in einer PVC-
Rohre befanden, um Dichte-vermittelte Effekte zwischen R&uber und Beute aus-
zuschlie3en. Im ersten Versuch wurden Helgolander Schnecken mit Helgolander oder
Sylter Krabben bzw. ohne Krabben gehéltert. Zusatzlich wurden Schnecken aus Sylt
ebenfalls in der Gegenwart von Krabben beider Standorte sowie ohne Krabbe gehalten.
Im zweiten Versuch wurde L. littorea den Risiko-Signalen mannlicher und weiblicher
Krabben ausgesetzt, die entweder mit der Miesmuschel Mytilus edulis oder Artge-
nossen der Schnecken gefittert wurden. Ein zusétzlicher Ansatz beinhaltete Schnecken
ohne Krabben. Fur den dritten Versuch wurden zwei Grol3enklassen von Schnecken
(<20 mm und >24 mm) gewahlt. Diese kleinen und grof3en Schnecken wurden jeweils in

der Anwesenheit oder Abwesenheit einer Krabbe gehalten.

Schnecken aus einer Helgolander Population reagierten auf Risiko-Signale mit einer
deutlichen Verringerung der Eizahl und des Paarungsverhaltens, wéhrend Sylter
Exemplare von L. littorea keine solche Reaktion zeigten. Die Schnecken reagierten im
gleichen MalRe auf Krabben aus Helgoland oder Sylt. Zudem zeigten die Helgolander
Schnecken in der Gegenwart von Mytilus- oder Littorina-gefttterten Krabbenméannchen
und -weibchen eine gleich starke Reduktion der Eizahl. Die Verringerung des
Paarungsverhaltens war in der Gegenwart Littorina-gefitterter Krabben starker als in

-1



der Gegenwart Mytilus-gefutterter Krabben. Im dritten Versuch wurden Eizahl und
Paarungsverhalten nicht signifikant beeinflusst. Bezlglich eines Einflusses auf das
FralRverhalten der Schnecken gab es verschiedene Ergebnisse. Der Algenfral3 war bei
Schnecken der Sylter Population stéarker, jedoch war bei keiner der Populationen ein
Einfluss des Risiko-Signals auf den Fral3 zu beobachten. Im zweiten Versuch, der sich
mit dem Einfluss des Krabbengeschlechts und der Krabbennahrung beschéftigte, wurde
der Fral3 nur in der Gegenwart Littorina-geflitterter Strandkrabben reduziert. Im dritten
Versuch wurde dagegen auch ein Einfluss Mytilus-gefitterter Krabben auf den Fral

festgestellt.

Es wurde gezeigt, dass C. maenas die Reproduktion von L. littorea verringern kann,
obwohl dieser Effekt, wie das Beispiel der Sylter Schnecken zeigt, nicht immer
beobachtet werden kann. Die Tatsache, dass die Krabbenherkunft keinen Einfluss auf
die Starke dieser Verringerung hat, zeigt, dass der Unterschied zwischen den
Standorten Helgoland und Sylt beim Empfanger (L. littorea) und nicht beim Sender (C.
maenas) des Risiko-Signals liegt. Die Reduktion der Eizahl scheint in dieser Arbeit
vornehmlich auf der Verringerung des Paarungsverhaltens und mdglicherweise auch
auf einem stressbedingten Energieverlust in der Gegenwart von C. maenas zu beruhen.
Dass weibliche Strandkrabben eine Risiko-Reaktion auslésen, obwohl sie wegen ihrer
schwacheren Scheren nicht in der Lage sind, die Schneckenschalen zu knacken, zeigt
die Bedeutung Merkmal-vermittelter Interaktionen gegenuber Dichte-vermittelter Inter-
aktionen. C. maenas hat einen wichtigen Einfluss auf L. littorea, selbst wenn das reale
Fral3risiko relativ gering ist. Der dritte Versuch erbrachte keine aussagekraftigen
Ergebnisse zum Einfluss des Faktors Schneckengrof3e auf die Reproduktion. Dies ist
dadurch zu erkléaren, dass die Paarungssaison zum Zeitpunkt dieses Experiments
bereits fast zu Ende war und deshalb keine Einflisse auf dieses Merkmal mehr
detektiert werden konnten. Da die Strandschnecke in der Lage ist, die Algenmasse und
-diversitat eines Habitates zu strukturieren, konnte diese Rauber-Beute-Interaktion
zudem einen wichtigen Einfluss auf die Benthosgemeinschaft des Gezeitenbereiches

haben.
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1 Einleitung

Eine der grundlegendsten Interaktionen zweier Tierarten ist die Beziehung zwischen
Rauber und Beute (Brown et al. 2004). Pradation stellt oft den wichtigsten biotischen
Faktor dar, der zur Strukturierung einer Biozonose beitragt und auch deren Dynamik
malf3geblich beeinflussen kann (Trussell et al. 2004). Der Fral3druck ist fir die Beute
eine bedeutende Selektionskraft (Brown et al. 2004), die sich neben der Populations-
dichte auch auf Verhalten (Rochette & Dill 2000), Morphologie (Appleton & Palmer
1988) und life-history (Pangle et al. 2007) einer Art auswirken kann.

Fur die Organismen eines Rauber-Beute-Systems gibt es zwei grundlegende Arten der
Interaktion. Die erste Moglichkeit besteht darin, dass der Pradator die Beute t6tet und
frisst, wodurch sich die Dichte der Beutepopulation um das getotete Individuum
reduziert (Abb.1). Hierbei spricht man von Dichte-vermittelter Interaktion (Peacor &
Werner 2001). Die zweite Mdglichkeit der Interaktion besteht darin, dass der Rauber die
Beute nicht letal beeinflusst. Das kann bedeuten, dass die Beute verletzt wird, aber
Uberlebt oder dass die Beute den Rauber wahrnimmt und auf ihn reagiert. Als Reaktion
auf solche Risiko-Signale kann die Beute dann eigene Merkmale wie Verhalten,
Morphologie und life-history verandern (Brown et al. 2004), weswegen man hier von
Merkmal-vermittelter Interaktion spricht (Peacor & Werner 2001) (Abb.1). Sowohl
aktiver Fral3 als auch Merkmal-vermittelte Effekte muissen nicht auf der Ebene der
Beute Halt machen, sondern kénnen sich in Form einer trophischen Kaskade auch auf
weitere Organismen auswirken (Schmitz et al. 2008). Bei konsumptiven Effekten spricht
man hierbei von Dichte-vermittelter indirekter Interaktion (DMII) und bei Risiko-Signalen
von Merkmal-vermittelter indirekter Interaktion (TMII) (Abrams et al. 1996) (Abb.1).

Wahrend sich friiher mehr mit Dichte-vermittelten Effekten beschaftigt wurde, haben in
jungerer Zeit auch die Risiko-Effekte mehr Aufmerksamkeit erhalten (Miner et al. 2005).
Der Grund fur diese Entwicklung war, dass die frithere Annahme, Merkmal-vermittelte
Effekte hatten generell einen schwécheren Einfluss als Konsumption, in vielen Fallen
widerlegt werden konnte (Heithaus & Dill 2002, Schmitz et al. 2004, Pangle et al. 2007).
Hierfur gibt es verschiedene Grinde. Anders als die Effekte durch direkte Konsumption,
die immer nur kurzzeitig auf einzelne Beuteindividuen wirken, beeinflussen Merkmal-

vermittelte Interaktionen alle Beuteorganismen, die die Signale des R&aubers wabhr-



nehmen. Diese Risiko-Signale bleiben zudem Uber den gesamten Zeitraum wirksam, in
dem sich ein Rauber in der N&éhe befindet (Peacor & Werner 2001). Auch kdnnen
Risiko-Effekte scheinbar eher kaskadierende Effekte in weiteren trophischen Ebenen
auslosen (Schmitz et al. 2008) und auch noch erhalten bleiben, wenn der Rauber

bereits verschwunden ist (Trussell et al. 2002).

/ Riuber \

Konsumption Direkte Effekte Risiko-Effekt

Dichtednderung Beute Merkmalsanderung

Dichte-vermittelter : Merkmal-vermittelter
indirekte Effekt  IMdirekte Effekte ; u kit Effekt

N om

Abb. 1: Mdgliche Interaktionen zwischen Rauber und Beute sowie Auswirkungen auf

die nachste trophische Ebene. Dichtednderungen wirken Uber Reduktion der
Beutedichte. Merkmalsanderungen wirken Uber einen Einfluss auf Merkmale der
Beute. Verandert nach Creel & Christianson (2008).

Die Tatsache, dass Beuteorganismen als Reaktion auf einen Rauber bestimmte
Merkmale von sich verandern kénnen, beruht auf der phanotypischen Plastizitat. Diese
beschreibt die Moglichkeit eines Genotyps, durch Aktivierung bzw. Deaktivierung
einzelner Gene verschiedene Phéanotypen auszubilden (Pigliucci 2005). Die Fahigkeit,
den Phéanotyp an die jeweiligen Gegebenheiten anzupassen, erlaubt es Organismen,
auf Anderungen ihrer biotischen und abiotischen Umwelt in 6kologisch relevanten Zeit-
raumen zu reagieren (Miner et al. 2005). So wird sichergestellt, dass nur dann eine

Verteidigung induziert wird, wenn Risiko-Signale anwesend sind (Miner et al. 2005).

Die Reaktion auf Risiko-Signale stellt flr die Beute ein trade-off dar (Brown et al. 2004),
da eine solche Reaktion auf einen Rauber stets mit energetischen Kosten einhergent,
wodurch auch die Fitness beeinflusst wird (Schmitz et al. 2008). Deswegen ist es fur die

Beute von grol3er Bedeutung, sich auf die Zuverlassigkeit der Risiko-Signale verlassen



zu konnen, damit angemessen reagiert werden kann (Kats & Dill 1998, Bourdeau
2010). Hierbei spielt auch die Qualitdt des Risiko-Signals eine wichtige Rolle, da
unterschiedliche Arten von Signalen auch unterschiedlich aussagekraftig sein kdnnen.
Wahrend z.B. visuelle und taktile Signale sehr zuverlassig die unmittelbare Gegenwart
eines Raubers ankindigen kdnnen, lassen chemische Signale nicht unbedingt auf die
akute Anwesenheit eines Raubers schlieRen (Kats & Dill 1998, Trussell & Nicklin 2002).
Roggatz (2010) hat z.B. festgestellt, dass die Strandschnecke Littorina littorea auch auf
chemische Signale von Faeces der Strandkrabbe Carcinus maenas reagiert, obwohl
keine Krabbe zugegen ist. Treten multiple Risiko-Signale gleichzeitig auf, ist dies oft ein
sehr zuverlassiges Indiz flr bestehende Gefahr, weswegen z.T. auch eine starkere
Risiko-Antwort ausgeldst wird (Smith & Belk 2001).

Manche Beuteorganismen scheinen zudem in der Lage zu sein, anhand wahrge-
nommener Risiko-Signale Rickschlisse auf Merkmale des Ra&ubers und dessen
Gefahrenpotential zu ziehen. So wurde festgestellt, dass L. littorea weder auf hun-
gernde, noch auf mit Fisch gefiitterte Krabben reagiert (Jacobsen & Stabell 1999). In
beiden Fallen stellte die Strandkrabbe C. maenas fir die Schnecken keine reale Gefahr
dar. Allerdings losten Krabben, welche Artgenossen der Schnecke gefressen haben,
wiederum eine Risiko-Reaktion aus (Beisiegel 2009, Roggatz 2010). Es ist jedoch nicht
bekannt, ob die Risiko-Antwort von L. littorea gleichermal3en durch méannliche und
weibliche Exemplare von C. maenas ausgelést wird. Dies ware interessant, da
weibliche Strandkrabben schwéchere Scheren besitzen und damit scheinbar nicht in
der Lage sind, die Schale der Schnecken zu knacken. Auch die Beschaffenheit des
Habitats kann beeinflussen, welche Art von Risiko-Signalen wirksam sein kann und wie
stark diese wirken (Kats & Dill 1998, Molis et al. unverdéffentl.). So sind z.B. chemische
Signale vor allem in marinen Systemen von Bedeutung, wo sie durch Strdomungen im
Wasser verbreitet, aber auch verdinnt werden konnen (Kats & Dill 1998). Im
Allgemeinen kann gesagt werden, dass der Einfluss der Merkmal-vermittelten
Interaktionen umso starker ist, je mehr in die Verteidigung gegen den Rauber investiert
wird, wéhrend die Bedeutung der Dichte-vermittelten Interaktionen entsprechend ab-
nimmt (Creel & Christianson 2008).

Neben den verschiedenen Risiko-Signalen und ihren Variationen sind auch die

Reaktionen der Beute auf diese Signale sehr vielféltig. So haben Heithaus & Dill (2002)



herausgefunden, dass Populationen des Indopazifischen GroRen Tummlers (Tursiops
aduncus) in der Wahl ihres Lebensraumes durch die Anwesenheit von Tigerhaien
(Galeocerdo cuvier) beeinflusst werden und deswegen Gebiete mit viel Nahrung, aber
auch Haien meiden. Diese Verhaltensédnderung ist umso wichtiger, da der grof3e
Tummler scheinbar nicht zum Nahrungsspektrum des Tigerhaies zahlt (Heithaus & Dill
2002). Von einem Beispiel fur eine Veranderung in der Morphologie der Beute durch
Risiko-Signale berichten Van Buskirk & Schmidt (2000). Sie haben herausgefunden,
dass die Kaulquappen des Bergmolches Triturus alpestris in Gegenwart ihres Fress-
feindes, der Larve der Libelle Aeshna cyanea, groRere und starker pigmentierte
Schwanzflossen sowie gréfRere Kopfe entwickeln. Eine morphologische Risiko-Antwort
zeigte ebenfalls die marine Schnecke Nucella emarginata in einer Studie von Appleton
& Palmer (1988). Hier konnte nachgewiesen werden, dass die Schnecke auf Signale
eines Raubers mit einer Verdickung ihrer Schale reagiert. In einer anderen Arbeit haben
Pangle et al. (2007) gezeigt, dass die Anwesenheit des invasiven Wasserflohs
Bythotrephes longimanus in den Grof3en Seen der USA die Wachstumsrate anderer
Wasserfloharten signifikant senkt und somit dessen life-history beeinflusst. Bereits 1994
hat Rawlings herausgefunden, dass Nucella emarginata in der Gegenwart von

Fressfeinden weniger Eier legt, was ebenfalls einen Einfluss auf die life-history darstellt.

Ein weiteres Forschungsgebiet, das noch wenig Beachtung erhalten hat, sind die
Unterschiede, die sich bei der Reaktion auf Risiko-Signale zwischen verschiedenen
Populationen zeigen kdnnen. Diese kodnnen bei einer Art zwischen verschiedenen
Standorten sowohl in ihrer Quantitat als auch in ihrer Qualitat variieren (Behrens
Yamada et al. 1998, Rochette et al. 1999). Fur diese Unterschiede zwischen den
einzelnen Populationen kann es verschiedene Grinde geben. Harsche Standort-
bedingungen kdnnen morphologische oder Verhaltensanderungen nétig machen und
die Reaktion auf Risiko-Signale beeinflussen (Freeman & Hamer 2009). Die physi-
kalische Beschaffenheit eines Standortes kann zudem die R&auber-Beute-Interaktion
verandern, indem der Lebensraum viele Versteckmoglichkeiten oder im Gegensatz
dazu kaum Schutz bietet (Hadlock 1980). Die Anpassung der Organismen muss hierbei
nicht genetisch begrindet sein, sondern kann wie die Risiko-Reaktion auf
phanotypischer Plastizitat beruhen. Somit kénnen sich auch genetisch identische
Populationen in ihren Phé&notypen voneinander unterscheiden (Wilhelmsen 1999, Molis

et al. unveroffentl.). Auch die Beutegrol3e, die ebenfalls zwischen Standorten variieren



kann (Molis et al. unveroéffentl.) hat das Potential, Beute-Reaktionen zu beeinflussen. So
haben Rochette et al. (1996) gezeigt, dass grol3e Exemplare der Wellhornschnecke
Buccinum undatum starker auf Risiko-Signale reagieren als kleine Schnecken. Im
Gegensatz dazu hat Preuss (2009) nachgewiesen, dass die Strandkrabbe C. maenas
bei der Nahrungswahl kleine Schnecken der Art L. littorea bevorzugt. Die Interaktion
zweier Arten kann zudem durch ihre Populationsdichte im jeweiligen Gebiet beeinflusst
werden (Kats & Dill 1998, Peacor & Werner 2000), ein weiterer Faktor, der
standortspezifisch variieren kann (Molis et al. unveréffentl.). Es ist im Ubrigen wichtig zu
beachten, dass im natlrlichen Lebensraum stets noch andere Organismen zugegen
sind, die mogliche Wechselbeziehungen mit beeinflussen kdénnen. Die An- bzw.
Abwesenheit solcher Arten in verschiedenen Habitaten kann ebenfalls zu Unterschie-

den in der Interaktion zwischen R&uber und Beute fuhren (Peacor & Werner 2001).

Ein marines System, zu dem relativ viel bekannt ist, bilden die bereits erwahnte
Gemeine Strandschnecke Littorina littorea und ein wichtiger Fressfeind der Schnecke,
die Gemeine Strandkrabbe Carcinus maenas. Das Risiko-Signal wird hier vermutlich
grol3tenteils durch chemische, ins Wasser abgegebene Stoffe Ubertragen
(Aschaffenburg 2008, Beisiegel 2009). Es gibt Studien uber Veranderungen des
Verhaltens (Dewitt et al. 1999, Jacobsen & Stabell 1999), der FraRaktivitat (Trussell et
al. 2002, Ellrich 2010) und der Schalendicke (Trussell & Smith 2000) der Schnecke
durch Risiko-Signale der Krabbe. Uber einen Einfluss auf die life-history von L. littorea
ist dagegen nur wenig bekannt. Zwar hat Beisiegel (2009) gezeigt, dass die Gegenwart
von C. maenas die Zahl der von L. littorea gelegten Eier senkt, jedoch stellt eine
Reduktion der Eizahl alleine keine effektive Verteidigung da. Ein Problem hierbei ist,
dass Studien oft nur einzelne Aspekte einer Risiko-Antwort untersuchen, wahrend
andere unbeachtet bleiben. Es ist jedoch wichtig, verschiedene Teile einer Risiko-
Antwort zusammenhéngend zu betrachten, da nur so die Bedeutung der Einzelaspekte
richtig bewertet werden kann (Miner et al. 2005). So kénnte es sein, dass eine
Reduktion der Eizahl bei L. littorea auf einer verringerten Energieaufnahme durch eine
Anderung des FraRverhaltens beruht (Ellrich 2010). Es kénnte auch sein, dass die
aufgenommene Energie nicht in die Eiproduktion, sondern in eine Verdickung der
Schale investiert wurde (Trussell & Smith 2000). Koch et al. (2007) haben zudem
gezeigt, dass die Paarungshaufigkeit bei L. plena, einer mit L. littorea verwandten Aurt,



durch Risiko-Signale beeinflusst wird, was sich ebenfalls auf die Zahl der gelegten Eier

auswirken konnte. Fur L. littorea ist diesbeziglich jedoch nichts bekannt.

Dass die Wirksamkeit der Risiko-Effekte von C. maenas auf L. littorea ebenfalls
zwischen verschiedenen Standorten variieren kann, haben Molis et al. (unveroffentl.) far
Populationen von den deutschen Inseln Helgoland und Sylt sowie fiir den Standort Kiel
nachgewiesen. Wahrend Schnecken vom Standort Helgoland bei Anwesenheit von C.
maenas signifikant weniger Eier legten, konnte diese Reaktion weder vor Sylt noch vor
Kiel beobachtet werden (Molis et al. unveréffentl.). Es konnte jedoch nicht geklart
werden, ob die Ursache fir das Fehlen des Effekts vor Sylt und Kiel beim Sender (C.
maenas) oder beim Empfanger (L. littorea) des Risiko-Signals liegt, geschweige denn
was der Grund fur den Unterschied zwischen den Standorten ist. Es ist bekannt, dass
sich die Orte bezlglich der Gro3e der Schnecken und dem Nahrungsangebot fur die
Krabbe unterscheiden (Eschweliler et al. 2009, Molis et al. unveréffentl.), jedoch bleibt

unklar, welcher Faktor fur die Variation zwischen den Standorten verantwortlich ist.

Sowohl L. littorea (Fretter & Grahame 1980) als auch C. maenas (Trussell & Smith
2000) sind in vielen Kiustengebieten der Welt verbreitet. Zudem spiegelt die Interaktion
zwischen Schnecke und Krabbe eine Situation wieder, wie sie z.T. mit anderen Arten
auch im Gezeitenbereich anderer Regionen zu finden ist. Die Untersuchung der
Interaktion zwischen den beiden Arten ist deshalb flir verschiedene Kistenregionen der
Welt relevant. Da L. littorea zudem oft den wichtigsten Weideganger eines Habitates
darstellt (Lubchenco 1978), kdnnten Merkmalsanderungen durch die Anwesenheit der

Krabbe indirekt auch den Algenbestand und dessen Diversitat mit beeinflussen.

Diese Arbeit soll dazu beitragen, ein besseres Verstandnis fur die Bedeutung und die
Wirkungsweise Merkmal-vermittelter Interaktionen zu schaffen. Auch das Wissen uber
geographische Unterschiede in ihrer Effektivitat soll durch die Studie erweitert werden.
Es sollen standortspezifische Unterschiede bei Risiko-Signalen aufgezeigt und die
Grunde dafur untersucht werden. Hierbei wird geprift, welchen Einfluss die GroRe der
Beute sowie Geschlecht und Nahrungspraferenz des Raubers auf die Interaktion
haben. Es ist zudem Ziel dieser Arbeit, die Wichtigkeit der gemeinsamen Betrachtung
maoglichst vieler Merkmale der Beute in einem solchen Rauber-Beute-System zu

betonen. Es soll untersucht werden, ob Veranderungen der Eizahl bei L. littorea im



Zusammenhang mit Veranderungen des Paarungs- und FralR3verhaltens oder auch der
Schalendicke stehen. Eine zuverlassige Aussage uber die Bedeutung von Risiko-
Signalen bei der Interaktion von L. littorea und C. maenas kann nur dann getroffen
werden, wenn das komplexe Beziehungsgeflecht zwischen den verschiedenen

Merkmalen der Schnecke richtig verstanden wird.



Es wurden folgende Hypothesen aufgestellt und Gberprift:

1. Nur Littorina littorea vom Standort Helgoland zeigt eine Reaktion auf die Risiko-
Signale von Carcinus maenas egal welches Standortes.

2. Der Einfluss mannlicher Strandkrabben ist starker als der Einfluss weiblicher
Strandkrabben.

3. Der Einfluss mit Littorina littorea gefltterter Strandkrabben ist starker als der

Einfluss mit Mytilus edulis gefutterter Strandkrabben.
4. In Gegenwart von Carcinus maenas andert Littorina littorea verschiedene
Merkmale (Kopulationsverhalten, FraRverhalten, Schalendicke), um ihre Uber-

lebenschance zu erhdhen.

5. Grol3e Schnecken reagieren starker auf Risiko-Signale als kleine Schnecken.



2 Material & Methoden

2.1 Untersuchungsorte

Die Versuche wurden bei der Biologischen Anstalt auf Helgoland durchgefiihrt. Die
verwendeten Organismen stammten aus Habitaten vor Helgoland und der Insel Sylt, die
weniger als 100 km norddstlich von Helgoland liegt. Beide Standorte liegen im
Sudosten der Nordsee, in der Deutschen Bucht (Abb.2a), besitzen halbtagige Gezeiten
und sind voll marin (Eschweiler et al. 2009). Aufgrund der vorherrschenden Strémungen

ist eine Verdriftung planktonischer Larven von Helgoland nach Sylt sehr wahrscheinlich

(Eschweiler et al. 2009).
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Abb. 2: (a) Geographische Lage der Inseln Sylt und Helgoland in der Deutschen Bucht. Verandert
nach Reichert et al. (2008). (b) Lage des Ursprungshabitats der Sylter Organismen. (c) Lage des

Ursprungshabitats der Helgolander Organismen. Beide verandert nach Eschweiler et al. (2009). Die

roten Quadrate markieren die genaue Lage der Ursprungshabitate.

2.1.1 Sylt (5502'N, 826'E)

Der Sylter Standort liegt innerhalb einer Bucht gut geschitzt und besteht aus ebenen

Flachen mit sandigem Substrat, das taglich zweimal trocken fallt (Abb.2b). Der
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durchschnittliche Tidenhub betrdgt 2 m. Bei relativ konstanter Salinitdit von 30
schwanken die Wassertemperaturen zwischen durchschnittlich 15C im Sommer und
5T im Winter (Jahresmittel: 9C). (Eschweiler et a |. 2009, Molis et al. unverdoffentl.)

Die Flora der Sylter Wattflachen wird durch Grinalgenmatten der Gattungen Ulva,
Chaetomorpha und Ulva dominiert (Reise et al. 2008). Auf den Sandflachen findet man
gemischte Ansammlungen der pazifischen Auster Crassostera gigas und der
Miesmuschel Mytilus edulis. Auf diesen Aggregationen ist auch die Strandschnecke
Littorina littorea haufig anzutreffen, wo sie sich vor der Strandkrabbe Carcinus maenas
verstecken kann. L. littorea tritt vor Sylt in Dichten von mehr als 900 Individuen / m2 auf
und erreicht eine durchschnittliche GréRe von 9,8 mm (Eschweiler et al. 2009). Die
Strandkrabbe ist neben den Muschelbanken auch auf den Sandflachen zu finden, wo
sie sich z.T. auch eingrabt. Insgesamt erreicht C. maenas am Standort Sylt Dichten von
6 Individuen / m2 (Eschweiler et al. 2009). Weitere haufig vertretene Arten sind der
Wattwurm Arenicola marina sowie die Herzmuschel Cerastoderma edule und die
Muschel Mya arenaria. Neben L. littorea ist noch eine andere Gastropodenart, die

Wattschnecke Hydrobia ulvae in grof3eren Dichten anzutreffen (Reise et al. 1994).

2.1.2 Helgoland (54°11'N, 752’E)

Am Nordende der Insel gelegen, besitzt dieser semi-exponierte Standort einen
Tidenhub von 2,5 m und fallt ebenfalls zweimal am Tag trocken (Reichert et al. 2008)
(Abb.2c). Das Substrat besteht aus aufgeschobenen Platten aus rotem Sandstein, die
Tieren viele Moglichkeiten zum Verstecken bietet. Die Schwankungen der Wasser-
temperatur sind mit durchschnittlich 13C im Sommer und 7C im Winter geringer als

vor Sylt. Der Salzgehalt von 32 ist geringfligig hoher (Eschweiler et al. 2009).

Der Versuchsort ist im Vergleich zu den umliegenden Bereichen arm an Arten und
sparlich mit Makroalgen bewachsen. Zu finden sind hier flamentése Grinalgen der Art
Cladophora rupestris sowie die Krustenrotlage Phymatholithon lenormandii. Angren-
zend finden sich dichte Bestande des Ségetangs Fucus serratus (Fucales,
Phaephyceae), in deren Unterwuchs man neben den zuvor erwahnten Algenarten auch
den zu den Rotalgen zahlenden Knorpeltang Chondrus crispus findet (Bartsch & Tittley
2004). Die Gemeinschaft wird dominiert von L. littorea, die jedoch in den Bereichen, die

den Versuchsort umgeben, weniger haufig ist (Janke 1986). Die Strandschnecke
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erreicht anders als vor Sylt nur geringere Dichten von 300 Individuen / m? (Eschweiler et
al. 2009). Die durchschnittliche Grof3e liegt bei 21,5 mm und somit hoher als bei der
Sylter Population (Eschweiler et al. 2009), jedoch sind beide Schneckenpopulationen
genetisch identisch (Wilhelmsen 1999, Ellrich 2010). Mytilus edulis ist am Versuchsort
vor Helgoland vereinzelt anzutreffen. Der wichtigste Pradator im Habitat ist Carcinus
maenas, die sich bei Ebbe unter Steine oder in Gezeitentimpel zurtickzieht. Mit einer
Dichte von 3 Individuen / m2 ist die Strandkrabbe vor Helgoland deutlich seltener als vor
Sylt (Eschweiler et al. 2009). Uber genetische Unterschiede zwischen den beiden

Krabbenpopulationen ist nichts bekannt.

2.2 Versuchsorganismen

2.2.1 Littorina littorea (Linnaeus, 1758), Littorinidae, Gastropoda

Die Gemeine Strandschnecke Littorina littorea (engl. common periwinkle) ist an den
Kisten des Nordatlantiks weit verbreitet. Auf der Westseite des Atlantiks findet man sie
von Neufundland bis Virginia und im Osten von der Weil3en See (Russland) bis zur
Kuste Portugals (Reid 1996). Die Art bevorzugt felsige Habitate, wobei Standorte mit
starker Exposition gemieden werden (Fretter & Grahame 1980). Auf Schlick- und
Sandboden ist L. littorea ebenfalls, wenn auch oft in geringeren Dichten zu finden
(Janke 1986). Die vertikale Verbreitung an der Kiiste reicht vom oberen Eulitoral bis
einige Meter ins Sublitoral hinab (Erlandsson & Johannesson 1994).

Abb. 3: Gemeine Strandschnecke Littorina littorea.
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L. littorea hat gewohnlich eine braunliche Farbung, die jedoch variieren kann (Abb.3).
Ausgewachsene Tiere haben eine GroRe von 11-53 mm (Reid 1996) und die
Geschlechtsreife wird durchschnittlich bei einer GréRe von 13 mm erreicht (Grahame
1973). Da es sich um eine perennierende Art handelt, bei der die Weibchen alter
werden als die Ma&nnchen, sind Erstere oft grof3er (Erlandsson & Johannesson 1994).
Im Freiland ist fur gewohnlich ein ausgewogenes Geschlechterverhéltnis zu beobachten
(Fretter & Grahame 1980, Ellrich 2010).

Es wird sexuelle Vermehrung praktiziert, bei der Paarungen promiskuitiv stattfinden,
und zudem auch versuchte Kopula zwischen Mannchen zu beobachten sind (Linke
1933). Bei der Paarung kriecht das Mannchen auf die Schale des passiven Tieres und
bewegt sich anschlielend zum rechten Schalenrand. Dort wird der anschwellende
Penis in die Mantelhohle des Weibchens eingefuhrt (Linke 1933). Die Angaben Uber die
Paarungsdauer variieren von 5-10 min (Linke 1933) bis hin zu ~25 min (Beisiegel
2009). Versuchte Paarungen zwischen zwei Mannchen sind durchschnittlich um ein
Drittel kiirzer als echte getrenntgeschlechtliche Kopula (Saur 1990). Paarungen finden
vor allem nachts statt (Fretter & Grahame 1980), jedoch gibt es widerspriichliche
Informationen dariiber, ob Kopulationen hauptsachlich bei Flut (Fretter & Grahame
1980) oder Ebbe (Linke 1933) auftreten. Die Reproduktionsphase in den untersuchten
Populationen von Helgoland und Sylt ist auf den Zeitraum von Januar bis Mai
beschrankt (Linke 1933). Der Beginn dieser Reproduktionsphase und auch ihr Ausmalf3
sind von den saisonalen Verdnderungen unterschiedlicher Umweltfaktoren und hierbei
speziell von der Wassertemperatur abhéngig (Chase & Thomas 1995). Selbiges gilt fur
das Ende der Paarungszeit. Die Reproduktion erreicht bei einer durchschnittlichen

Wassertemperatur von ~10C ihr Maximum (Chase & Tho mas 1995).

Nach der Kopulation vergehen ~1-2 h, bevor das Weibchen die Eikapseln freisetzt
(Fretter & Grahame 1980). Hierbei werden etwa 500 Kapseln abgegeben, die wiederum
jeweils 1-5 Eier enthalten (Fretter & Grahame 1980). Die Kapseln, die meist 2 Eier
enthalten, haben eine durchschnittliche Ladnge von 1000 um und eine Breite von 400
um (Fretter & Grahame 1980). Insgesamt kann ein groRes Weibchen mit einer
SchalengrofRe von 27 mm bis zu 100.000 Eier pro Jahr legen (Grahame 1973). In dieser
Studie wurde zudem festgestellt, dass die Eizahl der Schnecken gré3enabhangig ist

und mit zunehmender Schneckengrof3e steigt (Grahame 1973, Beisiegel unveroffentl.).
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Wahrend jedoch die Helgolander Schnecken eine tagliche Eiproduktion von ca. 500
Eiern pro Weibchen zeigen, wurden fur die Sylter Population ungefahr finfmal so hohe
Eizahlen berichtet (Molis et al. unverdoffentl.) Die 130-200 um grofl3en Eier (Fretter &
Grahame 1980) gehen ins Plankton tber, wo sie nach 5-6 Tagen schlipfen und noch 4-
5 Wochen als Veliger in der Wassersaule verbleiben (Smith & Newell 1955). Aus der
planktonischen Verbreitung und dem damit verbundenen Austausch zwischen
verschiedenen Populationen resultiert eine oftmals geringe genetische Varianz zwi-

schen einzelnen Populationen (Reid 1996).

Zum Finden von Nahrung oder eines Paarungspartners verlasst sich L. littorea neben
dem Tastsinn vor allem auf die ausgepragte Fahigkeit zur Chemorezeption. Zudem
ermdglicht es dieser Sinn der Schnecke, moégliche Fressfeinde bereits aus groRRerer
Entfernung wahrzunehmen und ggf. ihr Verhalten anzupassen. (Rochette et al. 1998).
Chemische Signale werden dabei grof3tenteils Giber das Osphradium, ein rezeptorisches
Organ in der Mantelhdhle, wahrgenommen (Rochette et al. 1998). Die Augen spielen
aufgrund ihrer relativ geringen Leistungsfahigkeit vermutlich eine untergeordnete Rolle
bei der Wahrnehmung der Umwelt. Auf Basis der eingehenden Signale entscheidet die
Schnecke, ob bestimmte Reize gesucht oder gemieden werden.

L. littorea erndhrt sich von verschiedensten Arten benthischer Algen. Als herbivore
Schnecke weidet sie Diatomeen ab (Beisiegel 2009) oder frisst an filamentdsen
Algenthalli wie Ulva oder Porphyra. Auch widerstandsfahigere Algen wie Fucus serratus
oder Laminaria spp. werden gefressen (Lubchenco 1978). Junge, noch wenig
geschutzte Algenrekruten werden bevorzugt (Beisiegel 2009). Da L. Littorea im
mittleren und unteren Eulitoral in groRen Dichten auftreten und dort erheblichen
Fral3druck austuben kann (Eschweiler et al. 2009), ist die Art fur die Zusammensetzung
des mittleren Gezeitenbereiches von grofR3er Bedeutung (Lubchenco 1978). Variationen
in der Dichte oder dem Verhalten dieser Art konnen deshalb Auswirkungen auf die

gesamte Gemeinschaft haben (Lubchenco 1978, Trussell et al. 2002).

2.2.2 Carcinus maenas (Linnaeus 1758), Portunidae, Crustacea
Ursprunglich aus Europa stammend wurde die Gemeine Strandkrabbe Carcinus
maenas (engl. green crab / shore crab) vermutlich durch menschlichen Einfluss tber die

ganze Welt verbreitet (Trussell & Smith 2000). C. maenas bewohnt das Eu- und das
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obere Sublitoral, wobei stark exponierte Standorte gemieden werden (Ropes 1968). Die
Tiere wandern mit den Gezeiten oder ziehen sich bei Ebbe in Gezeitentimpel und
Hohlen zurick (Ropes 1968, Cohen et al. 1995). Im Nordatlantik ist zudem ein
saisonales Wanderverhalten zu beobachten. Im Winter ziehen sich die Tiere aufgrund
sinkender Temperaturen ins Sublitoral zuriick. Erst im Frihjahr wandern sie wieder in
den Gezeitenbereich hinauf (Ropes 1968, Molis et al. unveréffentl.). Von Marz bis
Oktober ist C. maenas somit am Standort Helgoland der haufigste Rauber im Eulitoral

(Molis et al. unveroffentl.).

Abb. 4: Gemeine Strandkrabbe Carcinus maenas.

Der Carapax von C. maenas erreicht durchschnittlich eine Breite von 37 mm (Cohen et
al. 1995). Die Farbe der Schale variiert von griin Gber braun bis ins Rétliche und ist oft
fleckig (Abb.4). Die Geschlechter lassen sich am eingeklappten Hinterleib unter-
scheiden. Dieser ist bei den Weibchen deutlich breiter als bei den Mannchen. Die
Strandkrabbe ist vor allem nachts und bei Flut aktiv (Naylor 1958, Ropes 1968).
Aktivitat (Aagaard et al. 1995) und FralRverhalten (Ropes 1968) sind aul3erdem

temperaturabhangig und nehmen bei steigenden Temperaturen zu.

C. maenas ist ein Omnivor, zu dessen breitem Nahrungsspektrum neben anderen
Krebsen, Muscheln, Aas und gelegentlich Algen (Ropes 1968) auch die Strand-
schnecke Littorina littorea zahlt (Trussell et al. 2003). Die Strandschnecke scheint
jedoch nicht von weiblichen Strandkrabben gefressen zu werden (Molis unveroffentl.).
Dies konnte damit zusammenhéngen, dass Krabbenweibchen schwachere Scheren

besitzen und die Schneckenschale u.U. nicht knacken kénnen (Elner 1980). C. maenas

14



ist sowohl vor Sylt (Reise et al. 1994) als auch vor Helgoland (Molis et al. unveréffentl.)
der wichtigste Fressfeind der Strandschnecke. Die bevorzugte Beute ist jedoch die
Miesmuschel Mytilus edulis (Ropes 1968, Hadlock 1980, Molis et al. unverdoffentl.). Bei
der Nahrungssuche spirt die Strandkrabbe potentielle Beute mittels ihres Geruchs-
sinnes, ihres Tastsinnes und ihrer Augen auf (Ropes 1968, Cohen et al. 1995). Krabben
aller GroRenklassen fressen ungeféhr die gleiche Nahrung, wobei weibliche Krabben
mehr fressen als mannliche (Ropes 1968). Werden Mannchen jedoch separat gehalten,
so fressen sie laut Ropes (1968) allerdings genauso viel wie Weibchen. Die GréRe der
gefressenen Beute nimmt mit der Grolle der Krabbe zu (Elner 1980, Molis
unveroffentl.). Das FralRverhalten ist zudem abhangig von der Grol3e des Nahrungs-

angebotes (Ropes 1968).

2.3 Design und Aufbau des Versuchs

Die Studie war in drei separate Versuche (1-3) unterteilt, die im Zeitraum von Ende April
bis Anfang Juni 2010 nacheinander durchgefiihrt wurden (Abb.5). Alle Versuche
besalRen ein zweifaktorielles Design, in dem die manipulierten Faktoren fest definiert
waren. Gemessen wurden die Zahl der gelegten Eier, die Haufigkeit der Kopulationen
und der Fral3 an der Braunalge Fucus serratus. Im ersten Versuch wurde zudem die

Veranderung der Schalendicke Uber die Versuchszeit gemessen.

Die Experimente wurden in einem Nasslabor der Biologischen Anstalt Helgoland
(Alfred-Wegener-Institut) durchgefiihrt. Der Raum hatte eine durchschnittliche Lufttem-
peratur von 16T und beinhaltet insgesamt 120 Aquarien, von denen jedes eine
experimentelle Einheit darstellt (Abb.6). Die Aquarien bestanden aus transparentem
PVC und besaRen ein Fassungsvermdgen von 10,5 L (32,5 * 18,5 * 17,5 cm®). Die
Wassertemperatur wurde mit neun Temperatur-Loggern (HOBO Pendant temp/light
Part # UA-002-64) gemessen, die zum Versuchsstart zufallig auf die verwendeten
Aquarien verteilt wurden und stindlich Werte aufnahmen. Die Beleuchtung erfolgte in
einem Tag-Nacht-Rhythmus (12:12 h) durch Leuchtstoffréhren mit einer durchschnitt-
lichen Lichtstarke (+ SD) von 12,5 + 5,9 umol / m? * s. Diese wurde stichprobenartig mit
einem wasserdichten Lichtmesser (LI-COR model LI-1400) im Bereich von 400-700 nm
gemessen. Zwecks Wasseraustauschs wurde ein diskontinuierlicher Durchfluss mit

einer durchschnittlichen Durchflussrate (£ SD) von 6,0 + 0,6 L/h erzeugt. Hierbei waren
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die Aquarien parallel geschaltet, um eine Ubertragung wasserloslicher Stoffe zwischen

den Becken zu vermeiden. Es wurden keine Gezeiten simuliert.

Versuch: Faktor: Stufe:

Geograph. Herkunft (1) Beuteherkunft HGL (Ln) Sylt (Ls)
(24.04. - 03.05.2010)

Réauberherkunft Cq Cs C- Cx Cs C-
Réaubernahrung und Raubernahrung M. edulis (M) L. littorea (L)
-geschlecht (2) /\ /\
(13.05. - 22.05.2010)

Raubergeschlecht cd CQ Cca CQ cC-
BeutegrélRe (3) Schneckengrofien >24 mm (Lg) <20 mm (Ly)
(02.06. - 08.06.2010) /\ /\

Risiko-Signal C+ C- C+ C-

Abb. 5: Design der durchgefihrten Versuche (1-3). Versuch (1): Der Faktor Beuteherkunft wurde in den
Stufen Helgolander (HGL) und Sylter (Sylt) Schnecken getestet. Der Faktor Rauberherkunft wurde in den
Stufen Helgolander (Cy) und Sylter (Cs) Krabbe sowie keine Krabbe (C-) getestet. Versuch (2): Der
Faktor Raubernahrung wurde in den Stufen Mytilus-gefuttert (M) und Littorina-gefuttert (L) getestet. Der

Faktor Raubergeschlecht wurde in den Stufen Mannchen (C&) und Weibchen (CQ) getestet. Es gab

zudem einen Ansatz ohne Krabbe (C-) als Kontrolle. Versuch (3): Der Faktor SchneckengréfRe wurde in
den Stufen >24 mm (Lg) und <20 mm (L,) getestet. Der Faktor Risiko-Signal wurde in den Stufen mit
Krabbe (C+) und ohne Krabbe (C-) getestet. Bei allen Versuchen wurde zwischen Behandlungen (mit

Krabbe) und Kontrollansétzen (ohne Krabbe) entschieden.

Jedes der verwendeten Aquarien enthielt eine Kopulationsrohre aus transparentem
PVC (Lange: 155 mm, &: 90 mm, Volumen: 780 mL), die an den Enden durch Gaze mit
einer Maschenweite von 125 um verschlossen war. An einem Ende war die Gaze an
einem wiederverschlielBbaren Deckel befestigt. Eine Rohre enthielt jeweils drei Mann-

chen und drei Weibchen von Littorina littorea sowie ein Stiick der Alge F. serratus, das

16




den Schnecken als Nahrung diente (Mittlere Masse = SD: 1,21 + 0,36 g). Ein
Algenstiick gleicher Grol3e befand sich aufRerhalb der Kopulationsrohre im Aquarium
und diente als autogene Kontrolle zur Bestimmung des FralR3es der Schnecken (Mittlere
Masse £ SD: 1,23 = 0,35 g). Ein weiteres groReres Algenstlick (20-25 g) war enthalten,
um den Krabben in den Aquarien als Versteck zu dienen. Bei den Ansatzen mit Risiko-
Signal befand sich zudem ein Exemplar von Carcinus maenas im Aquarium (Abb.6).
Die Breite des Krabben-Carapax wurde mithilfe einer elektronischen Schieblehre (TESA
CAL IP67) auf 0,01 mm genau bestimmt. Durch eine zuféllige Verteilung der Krabben
auf die Ansatze sollte verhindert werden, dass sich der Faktor KrabbengrdR3e zwischen
den Ansétzen signifikant unterscheidet (Mittlere Grol3e £ SD: 48,5 £ 10,5 mm). Ein
signifikanter GrolRenunterschied der Krabben bestand nur im zweiten Versuch zwischen
den Behandlungen C4_M und CQ_L (Abb.5). Dieser Unterschied war von geringer Be-

deutung, da diese Behandlungen nicht direkt miteinander verglichen wurden.

Abb. 6: Experimentelle Einheit (Schematischer Aufbau). Jedes Aquarium beinhaltete: Eine
Kopulationsréhre mit sechs Schnecken (3 &, 3 Q) und einem Stiick Fucus serratus als Nahrung, ein
weiteres Algenstiick auBerhalb der Kopulationsréhre als autogene Kontrolle zur Berechnung des FralRes
(siehe 2.4.3), ein groleres Algenstiick als Versteckmdglichkeit fir die Krabbe. Zusatzlich war in den
Aquarien der Ansatze mit Risiko-Signal eine Krabbe enthalten. Die blauen Pfeile zeigen die

Durchflussrichtung des Seewassers.

Die Replikate der einzelnen Versuchsansatze wurden zuféllig auf die Aquarien verteilt.

Die Krabben wurde zur Akklimatisierung mindestens 24 h vor Versuchsstart in die
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Aquarien gesetzt. Die Versuche wurden mit dem Einsetzen der mit Schnecken gefillten
Kopulationsrohren gestartet.

2.3.1 Versuch (1): Geographische Herkunft von Rdube r und Beute

Es sollte geprift werden, ob die Starke der Risiko-Effekte von der Herkunft der be-
teiligten Arten abhangig ist und ob der Grund fir den Unterschied beim Sender
(Krabbe) oder beim Empfanger (Schnecke) des Risiko-Signals liegt. Der Versuch
dauerte vom 24.04. bis zum 03.05.2010 (10 Tage) und wurde mit sechs verschiedenen
Anséatzen durchgeflhrt, die je zehn Replikate umfassten (insgesamt 60 experimentelle
Einheiten). Die Helgolander Exemplare von Littorina littorea hatten eine Gro3e von 20-
25 mm, die Sylter Exemplare eine Grol3e von 17-20 mm. Es wurden ausschlief3lich
mannliche Krabben verwendet, die jeden zweiten Tag das Fleisch einer Miesmuschel

(Mytilus edulis) als Nahrung erhielten.

Die Halfte der 60 Aquarien enthielt L. littorea aus Helgoland. Von diesen 30 Aquarien
enthielten 10 eine Helgolander Krabbe (Ly_Cy), 10 eine Sylter Krabbe (Ly_Cs) und 10
keine Krabbe (Ly_C-). In den Ubrigen 30 Aquarien waren Schnecken vom Standort Sylt
mit wiederum jeweils 10 Aquarien mit Krabben aus Helgoland (Ls_Cy), Sylt (Ls_Cs) und
ohne Krabbe (Ls_C-). Variiert wurden somit die Faktoren Rauberherkunft [3 Stufen:
Krabbe aus Helgoland (Cy), Krabbe aus Sylt (Cs), Krabbe abwesend (C-)] und
Beuteherkunft [2 Stufen: Schnecke aus Helgoland (L), Schnecke aus Sylt (Ls)] (Abb.5).

2.3.2 Versuch (2): Geschlecht und Ernahrung des Rau  bers

In diesem Versuch wurde untersucht, welche Bedeutung das Geschlecht der Krabben
fur die Wirksamkeit von Risiko-Signalen hat. Weibliche Krabben sind zwar gefrafdiger
(Ropes 1968), scheinen jedoch Littorina littorea nicht zu fressen (Preuss 2009, Molis
unveroffentl.). Da die Weibchen von Carcinus maenas also u.U. keine Gefahr fir die
Schnecken darstellen, kénnte es sein, dass diese nicht auf die weiblichen Krabben
reagieren. Auch die Erndhrung der Krabben war von Belang, da Mytilus edulis, ihre
bevorzugte Beute, vor Sylt wesentlich haufiger ist als vor Helgoland und sich die Diat
der beiden Populationen deshalb unterscheiden kodnnte. Der Versuch dauerte vom
13.05. bis zum 22.05.2010 (10 Tage) und wurde mit funf verschiedenen Ansatzen
durchgeflhrt, die je zehn Replikate umfassten (insgesamt 50 experimentelle Einheiten).

Die Grof3enspanne der verwendeten Schnecken reichte von 20-25 mm. Es wurden
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Helgolander Krabben verwendet, wobei bei den Krabbenweibchen darauf geachtet
wurde, dass diese nicht trachtig waren. Die Futterung der Krabben erfolgte an jedem

zweiten Tag mit dem Fleisch einer Miesmuschel bzw. mit einer geknackten Schnecke.

Alle 50 verwendeten Aquarien enthielten Schnecken vom Standort Helgoland. 20 dieser
Aguarien enthielten mannliche Krabben, von denen jeweils 10 mit L. littorea (C4 _L) und
10 mit M. edulis (C&_M) gefittert wurden. 20 weitere Aquarien enthielten weibliche
Krabben, von denen ebenfalls jeweils 10 mit L. littorea (C9?_L) und 10 mit M. edulis
(C9_M) gefiuttert wurden. Die Ubrigen 10 Aquarien dienten als Kontrolle (K) und
enthielten keine Krabbe. Variiert wurden die Faktoren Risiko-Signal [2 Stufen: Krabbe
anwesend (umfasste alle Behandlungen), Kontrolle ohne Krabbe (K)], Rauberge-
schlecht [2 Stufen: mannliche Krabbe (CJ), weibliche Krabbe (C%)] und Nahrung der
Krabben [2 Stufen: M. edulis als Futter (M), L. littorea als Futter (L)] (Abb.5).

2.3.3 Versuch (3): Grol3e der Beute

Der Versuch sollte zeigen, ob ein mdglicher Unterschied in der Risiko-Antwort zwischen
den Populationen darauf beruht, dass Littorina littorea vor Sylt durchschnittlich kleiner
bleibt als vor Helgoland. Carcinus maenas konnte bei der Nahrungssuche kleine
Schnecken bevorzugen (Preuss 2009), weswegen die Krabbe fir kleinere Exemplare
von L. littorea auch dann eine grofRe Gefahr darstellt, wenn sich die Schnecken nicht
paaren. Um die Weitergabe ihrer Gene zu sichern, konnten kleine Schnecken deshalb
die ,Flucht nach vorne“ antreten und auch in der Gegenwart von C. maenas Repro-
duktion betreiben. Der Versuch dauerte vom 02.06. bis zum 08.06.2010 (7 Tage) und
wurde mit vier Ansatzen durchgefiihrt, die je zehn Replikate umfassten (insgesamt 40
experimentelle Einheiten). Die Zahl der Versuchstage wurde auf 7 reduziert, da sich in
den ersten beiden Versuchen gezeigt hatte, dass in den letzten Versuchstagen weniger
Eier gelegt wurden und maogliche Effekte schwacher wurden. Die Ansatze beinhalteten
L. littorea aus der Helgolander Population. Fur die Anséatze mit Krabben wurden
ebenfalls Helgolander Exemplare verwendet, die alle zwei Tage mit dem Fleisch einer

Miesmuschel (Mytilus edulis) gefittert wurden.
Die Halfte der 40 verwendeten Aquarien enthielt grof3e Schnecken (>24 mm). In 10
dieser Aquarien befand sich zudem eine Krabbe (Lg_C+), wahrend die anderen 10

Aquarien keine Krabbe enthielten (Lg_C-). Die Ubrigen 20 Aquarien enthielten kleine
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Schnecken (<20 mm). Auch hier enthielten 10 der Aquarien eine Krabbe (Ly_C+) und
die Ubrigen 10 nicht (Lx_C-). Die Aquarien ohne Krabbe dienten jeweils als Kontrollen,
um die relative Veranderung der Eizahl zu ermitteln. Dies war notig, da die Zahl der Eier
bei L. littorea von der Gro3e der Weibchen abhéngig ist (Grahame 1973). Variiert
wurden die Faktoren Risiko-Signal [2 Stufen: Krabbe anwesend (C+), Krabbe ab-
wesend (C-)] und Schneckengrdl3e [>24 mm (Lg), <20 mm (Ly)] (Abb.5).

2.4 Antwortvariablen und Probennahmen

Die Anwesenheit von Carcinus maenas als Risiko-Signal kénnte bei Littorina littorea
verschiedene Reaktionen auslosen. Dabei kann es sich um Anderungen in der life-
history, im Verhalten oder in der Morphologie handeln. Im Versuch wurden deshalb
verschiedene Antwortvariablen gemessen. Der wichtigste Messparameter war die
Eizahl. Es ist bekannt, dass die Anwesenheit von C. maenas die Zahl der von L. littorea
gelegten Eier verringert (Beisiegel 2009). Da jedoch die bloRe Reduktion der Eizahl
keine wirksame Verteidigung gegen die Strandkrabbe darstellt, ist die Verbindung zum
Risiko-Signal noch unklar. Ein moglicher Zusammenhang kénnte darin bestehen, dass
Paarungen fur die Schnecken ein Risiko sind und sie sich deshalb in der Gegenwart
von Krabben weniger paaren und auch weniger Eier legen. Es kdnnte auch sein, dass
L. littorea in Anwesenheit von C. maenas weniger frisst und somit weniger Energie fur
die Eiproduktion zur Verfugung hat. Es ware auch mdglich, dass die Schnecken die
aufgenommene Energie als Reaktion auf Krabben in eine morphologische Verteidigung
investieren und ihre Schale verdicken. Die hier verbrauchte Energie stiinde nicht mehr

fur die Fortpflanzung zur Verfigung.

2.4.1 Eizahl

Die Entnahme der Eier aus den Kopulationsrohren erfolgte alle 24 h, beginnend einen
Tag nach dem Start des Versuchs. Hierzu wurden zunachst samtliche Réhren eines
Ansatzes im geschlossenen Zustand aus den Becken geholt. Das Offnen der einzelnen
Rohren geschah Uber einem Sieb mit einer Maschenweite von 125 pum. Daraufhin
wurde die Rohre mitsamt Inhalt (Schnecken, Algenstiick) tiber dem Sieb mit Seewasser
ausgespult, sodass die enthaltenen Eier und Faeces in das Sieb gespult wurden. Nach
dem Spulen wurden Schnecken und Fucus-Stick wieder in die Kopulationsréhre
gesetzt und der Deckel geschlossen. Der Siebinhalt wurde anschlie3end mithilfe einer

mit Seewasser geflillten Spritzflasche in ein Becherglas (400 mL) tberfuhrt.
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Um die Eier von Faeces zu trennen, wurde die Flussigkeit im Glas kurz durch
Schwenken in Rotation versetzt, wodurch sich die schwereren Faeces am Boden in der
Mitte des Glases konzentrierten, wéahrend die leichteren Eier in der Wassersaule
verblieben. Nun wurde die Eisuspension in ein Ruhrgefald dekantiert, wobei moglichst
alle Faeces im Becherglas verblieben. Diese Aufreinigung war nétig, um beim spéteren
Auszahlen der Eier den Fehler, der durch die Uberlagerung mit Faeces oder das
falsche Mitzéhlen von Faeces als Eier entstand, mdglichst gering zu halten. Bei diesem
Vorgang konnte ein Verlust von Eiern auftreten, der jedoch laut der Arbeit von Bendel
(2010) mit ~1% gering war. Da der Verlust zudem bei allen Proben gleichermal3en

auftrat, &nderten sich die relativen Eizahlen nicht.

Das Volumen der Eisuspension wurde durch Wiegen auf 0,01 g genau ermittelt
(Sartorius Mechatronik). Aus der Suspension wurde eine Probe mit einem Gesamt-
volumen von 3 mL anhand von sechs Unterproben zu je 0,5 mL entnommen, wobei die
Eier in der Suspension durch einen Magnetrihrer homogen verteilt wurden. Das
Probevolumen wurde in ein Well einer 12er-Multititerplatte Ubertragen. Die anderen
Wells wurden mit den Proben der neun restlichen Replikate des Ansatzes befiillt,
sodass am Ende zwei Wells frei blieben. AbschlieRend wurde jede einzelne Probe unter

dem Abzug mit einem Milliliter 4%-igen Formaldehyd fixiert.

Nach Versuchsende wurden die fixierten Eiproben in den Wells mit einem Kamera-

Binokular (Olympus) mit dem Programm ,Cell®™

bei einer Vergré3erung von 7
fotografiert und das Bild abgespeichert (Abb.7). Wahrend des zweiten und dritten
Versuchs erfolgte das Fotografieren stets am selben Tag wie die Probennahme,
wodurch eine Fixierung mit Formaldehyd tberflissig wurde. Die Bilder der Eier wurden
anschlieBend mithilfe des Programms ,ImageJ* digital aufbereitet (Type: 8-Bit, Process:
Binary) und fur jedes Well automatisch ausgezahlt. Hierbei wurde die Funktion ,Analyze
Particles* verwendet (Size: 0,003-0,02 mm?, Circularity: 0,5-1,0). Die gewahlten Ein-
stellungen sollten nochmals sicherstellen, dass mdglichst keine noch enthaltenen
Faeces falschlicherweise als Eier mitgezahlt werden. Es wurde zudem darauf geachtet,
dass der ausgezahlte Bereich das Well nicht Uberragte, da sonst Reflexionen an den

wanden des Wells ebenfalls gezahlt worden waren. Dass die automatisch ausge-
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zahlten Eizahlen zuverlassig waren, konnte in einer anderen Studie durch manuelles

Auszahlen von Eiproben bestatigt werden (Beisiegel 2009).

Abb. 7: Well mit Eiprobe. Der rote Pfeil markiert Faeces, die nach dem

Dekantieren noch enthalten waren und in die fotografierte Probe
gelangten. Der blaue Kreis markiert eine Eikapsel mit zwei Eiern. Der

MaRstab (unten-rechts) wurde mithilfe von ,Cell®™ nachtraglich eingefgt.

Zur Bestimmung der Eizahl wurde die Eimenge jeder Probennahme flr jedes Replikat
zuerst von den 3 mL Probevolumen auf das urspringliche Gesamtvolumen hoch-

gerechnet. Daflr wurde folgende Formel verwendet:

Eizahlp,,pe

Eizahl;osome = * Volumengesamt

Volumenp,ype

Hierbei war Eizahlp,,p. die mittels ,imageJ bestimmte Eizahl im Well, Volumenp,,pe
das vom Ursprungsvolumen enthommene Volumen von 3 mL und Volumengysqm: das

zuvor gravimetrisch gemessene Ursprungsvolumen.

Die Gesamtzahl der Eier einer taglichen Probe wurde durch 3 geteilt, um die Zahl der
Eier pro Weibchen und Tag zu erhalten (drei Weibchen pro Kopulationsrohre). Anschlie-
Rend wurde aus den einzelnen Eizahlen eines Replikates Uber den Versuchszeitraum
(10 bzw. 7 Tage) der Mittelwert der Eizahl fir dieses Replikat bestimmt. Dies geschah

separat fur jedes einzelne Replikat.

22



2.4.2 Kopulationsverhalten

Zur Quantifizierung des Paarungsverhaltens wurden alle im Versuch verwendeten
Kopulationsréhren visuell auf sich paarende Schnecken kontrolliert. Dies geschah
wahrend des ersten Experiments an jedem Morgen (gegen 9:30-10:00 Uhr). Da auf
diese Weise nicht geniigend Daten fir die Feststellung moglicher Effekte gesammelt
werden konnten, wurde die Zahl der Probennahmen spéter erhéht. Fur das zweite und
dritte Experiment wurde das Paarungsverhalten deshalb morgens (8 Uhr), zur Mittags-
zeit (13:30-14 Uhr) und abends (18-19 Uhr) kontrolliert. Als Paarung wurde nach Linke
(1933) eine Situation definiert, in der eine Schnecke am rechten seitlichen Rand einer
anderen Schnecke sal3 (Abb.8a,b). Ob der Paarungsversuch erfolgreich war, war
unbedeutend, da lediglich die Haufigkeit des Verhaltens bestimmt werden sollte. Da in
jeder Rohre sechs Schnecken enthalten waren und fur eine Paarung zwei Schnecken
vonnoten sind, konnten pro Roéhre 0, 2, 3, 4, 5 oder 6 Schnecken als paarungsaktiv
gewertet werden. Die ungeraden Zahlen kamen durch Situationen zustande, in denen
mehrere Mannchen versuchten, sich mit einem Weibchen oder miteinander zu paaren
(siehe 2.2.1).

() (b)

Abb. 8: (a) Schemazeichnung der Kopulation bei Littorina littorea (Unteransicht). &
links, @ rechts (Linke 1933). (b) Paarung zweier Individuen von Littorina littorea
(Oberansicht). & unten-links, @ oben-rechts.

Die Haufigkeit des Kopulationsverhaltens ergab sich fur jedes Replikat aus der Zahl der
pro Roéhre gezahlten kopulierenden Schnecken Uber den Versuchszeitraum, geteilt
durch die maximal mdgliche Zahl der Kopulationen. Maximal mdglich waren im ersten

Versuch bei sechs Schnecken pro Réhre, einer Probennahme pro Tag und 10 Tagen
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Versuchsdauer, jeweils 60 paarungsaktive Schnecken pro Replikat. Im zweiten Versuch
waren es bei sechs Schnecken pro Rohre, drei Probennahmen pro Tag und 10 Tagen
Versuchsdauer jeweils 180 paarungsaktive Schnecken pro Replikat. Im dritten Versuch
waren es bei sechs Schnecken pro Rohre, drei Probennahmen pro Tag und 7 Tagen
Versuchsdauer jeweils 126 paarungsaktive Schnecken pro Replikat. Der aus der
Division resultierende Wert gab an, wie viel Prozent der Schnecken bei der
Datenaufnahme Paarungsverhalten zeigten (1 = 100%). Um eine Gleichverteilung der

Messwerte zu erreichen, wurden die Daten nach folgender Formel transformiert:

(x * 100) \ 180
*
100 T

Y = Arcsin

Hierbei war X der Quotient aus der realen Zahl der Paarungen und der maximal

maoglichen Anzahl und Y der Wert fir die weitere Auswertung.

2.4.3 Konsumption

Eine mogliche Verhaltensantwort auf Risiko-Signale kann mit einer Verdnderung des
FralRverhaltens einhergehen. So werden Schnecken, die versuchen aus dem Aquarium
zu flichten, weniger Zeit mit dem Fressen von Fucus serratus verbringen. Aul3erdem
lasst sich anhand der Fral3aktivitat abschatzen, wie viel Energie aufgenommen wurde.
Dies ist in Verbindung mit der Zahl der gelegten Eier von Bedeutung, da so bestimmt

werden kann, wie grol3 der Anteil der Energie ist, der in die Reproduktion investiert wird.

Die Masse der Fucus-Sticke in den R6hren sowie der autogenen Kontrollen wurde mit
einer Waage (MC1 Research RC210P) auf 0,001 g genau bestimmt. Dabei wurden die
Algenstiicke zuvor mit Kichenpapier gereinigt und trocken getupft. Das Wiegen
geschah am Tag des Versuchstarts und am Tag der letzten Probennahme (Zeitraum:
10 bzw. 7 Tage).

Um den Frall zu bestimmen, wurden die Massen der Fucus-Sticke innerhalb und
aulRerhalb (autogene Kontrolle, nicht Versteck-Fucus) der Kopulationsrohre und ihre

Veréanderungen uber die Versuchszeit wie folgt verrechnet:

Fucus(aufderhalb),qchner

Frafl = Fucus(ROhre),orher — Fucus(Rohre) pachner

i Fucus(aufderhalb),orner

24



Wurde das Algenstick in der Kopulationsréhre im Laufe der Versuchsdauer komplett
aufgefressen, so wurde ein neues Algenstiick nachgelegt. In diesem Fall wurden die
Anfangs- und Endmasse des neuen Algenstiickes in der oben genannten Formel
verwendet, wobei die Anfangsmasse des ersten, urspringlichen Stickes zum so be-
stimmten Frald hinzuaddiert wurde. Auf diese Weise liel3 sich der Fral3 fur jedes

einzelne Replikat in Gramm Fucus berechnen.

2.4.4 Schalendicke

Ob sich die Dicke der Schale tber die Versuchzeit andert, wurde Uber die Masse der
Schale bestimmt. Da der Korper der Schnecken nahezu die gleiche Dichte wie Meer-
wasser hat, erhielt man, wenn man die Schneckenmasse in Wasser wog, die ungefahre
Masse der Schale (Trussell & Nicklin 2002). Zu diesem Zweck wurde die zu messende
Schnecke auf einem Schéalchen liegend in ein Wasserbad gelassen. Hierdurch wurde
verhindert, dass die Masse des Wassers, das durch die Schnecke verdrangt wurde, in
die Messung eingeht. Das Schalchen hing an einem Stativ, welches auf einer Waage
(Sartorius LE 323S) stand, die dann die Schalenmasse auf 0,001 g genau anzeigte. Bei
jedem Ansatz wurde bei funf Replikaten die kleinste und bei den restlichen finf die
grofdte Schnecke gewogen. Dies geschah wiederum vor dem Versuchstart und am Tag
der letzten Probennahme (Zeitraum: 10 bzw. 7 Tage). Die grofiten bzw. kleinsten
Schnecken wurden gewahlt, da diese auch nach dem Versuch relativ leicht identifiziert
werden konnten. Die Messung der Schalendicke wurde nur far im Versuch (1)
verwendete Schnecken durchgefthrt. Der Grund dafiir waren die stark variierenden
Ergebnisse des ersten Versuchs, die eine zu starke Messungenauigkeit vermuten
lieBen. Auch war die Versuchzeit fur eine merkliche Veranderung der Schalendicke u.U.

zu kurz.

Um Veranderungen der Schalendicke zu bestimmen, wurde die Schalenmasse vor dem
Versuch von der Masse nach dem Versuch subtrahiert, um so die Anderung tber den

Versuchszeitraum zu erhalten. Dies geschah einzeln fur jedes Replikat.

2.5 Statistische Auswertung

Die Analyse der Daten erfolgte mithilfe des Programms ,Statistica 9.1". Dabei wurden
die, wie zuvor beschrieben, formatierten Daten aller Antwortvariablen eines Versuchs

auf dieselbe Weise untersucht. Um die Homogenitat der Varianzen zu bestétigen,
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wurde der Cochran’s-Test verwendet. Lagen heterogene Varianzen vor, wurde versucht
die Homogenitat durch eine Logarithmierung der Daten oder, wenn mdglich, durch eine
Senkung des Signifikanzniveaus auf a = 0,01 wiederherzustellen. Hatte dies keinen
Erfolg, konnten heterogene Varianzen z.T. aufgrund des komplexen Versuchsdesigns

vernachlassigt werden (Underwood 1997).

Die Daten des ersten Versuchs wurden mittels einer mehrfaktoriellen Varianzanalyse
(ANOVA) fur die festen Faktoren Rauberherkunft (3 Stufen) sowie Beuteherkunft (2
Stufen) ausgewertet, die auf ihre Interaktionen hin Uberprift werden sollten. Das
Signifikanzniveau lag bei a = 0,05. Die Homogenitat der Varianzen konnte fir die Eizahl
nicht bestétigt werden, jedoch ist dies aufgrund des komplexen Versuchsdesigns nicht

von Bedeutung.

Fur Versuch (2) wurde zuerst eine einfaktorielle Varianzanalyse mit allen Ansatzen
durchgefuhrt, gefolgt von einer mehrfaktoriellen Varianzanalyse fur die vier Behand-
lungen mit Krabbe. Hier wurde getestet, ob es ein Zusammenspiel zwischen den festen
Faktoren Raubergeschlecht (2 Stufen) und Nahrung der Krabben (2 Stufen) gab. Zur
Sicherung der Varianzhomogenitat wurde fir beide Analysen ein Signifikanzniveau von

a = 0,01 gewahlt.

Die Datenanalyse des dritten Versuchs geschah Uber eine mehrfaktorielle Varianz-
analyse bei einem Signifikanzniveau von a = 0,05, um mdgliche interaktive Effekte der
festen Faktoren Risiko-Signal (2 Stufen) und SchneckengroRe (2 Stufen) aufzudecken.
Zur Sicherung der Varianzhomogenitat wurden die Messwerte der Antwortvariable Fral3
zur Basis 10 logarithmiert.

Zum Prufen auf signifikante Unterschiede wurde fir alle Versuche ein Post-hoc multiple
means comparison mithilfe des Fisher-Tests bei einem Signifikanzniveau von a = 0,05

(beim zweiten Versuch a = 0,01) verwendet.
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3 Ergebnisse

3.1 Versuche

3.1.1 Versuch (1): Geographische Herkunft von Rdube r und Beute

Eizahl: Die Eizahlen der Replikate aller Ansatze lagen im Bereich von 1400-3500 Eiern
pro Weibchen und Tag. Der Faktor Rauberherkunft allein beeinflusste die Eizahl nicht
signifikant, genauso wie die geographische Herkunft der Schnecken alleine keinen
signifikanten Unterschied ausmachte (Tab.1la). Die Kombination der beiden Faktoren

Réauber- und Beuteherkunft hatte einen signifikanten Einfluss (Tab.1a).
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Eizahl pro Weibchen und Tag
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HGL Sylt X HGL Sylt X
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Abb. 9: Einfluss von Beute- (L. littorea) und R&auberherkunft (C. maenas) auf die
Eizahl im Versuch (1). Durchschnittliche Eizahl pro Ansatz + 1 SE. HGL = Helgolander
Krabbe (Cy), Sylt = Sylter Krabbe (Cs), X = Krabbe abwesend. Verschiedene

Buchstaben (A, B) geben signifikante Unterschiede an.

Fur die Helgolander Exemplare von Littorina littorea wurde in den Behandlungen mit
Krabben (Ly_Cy und Ly_Cs) eine signifikante Reduktion der Eizahl pro Weibchen und
Tag gefunden (Abb.9). Gegenuber der Kontrolle mit Helgolander Schnecken (Ly) war
die Zahl der Eier pro Weibchen und Tag in den beiden Anséatzen durchschnittlich um
~34% (Ly_Cu) bzw. ~39% (Ln_Cs) verringert. Bei den Sylter Exemplaren von L. littorea
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zeigte sich dagegen kein signifikanter Unterschied zwischen den Behandlungen mit
Krabben (Ls_Cy und Ls_Cs) und der Kontrolle (Ls) (Abb.9). Die Eizahlen der Sylter
Kontrolle (Ls) waren signifikant (~25%) geringer als die Zahlen der Helgolander
Kontrollen (Ly) (Abb.9).
Kopulationsverhalten:  Die relative Haufigkeit der Paarungen lag fur alle Ansatze im
Bereich von 20-30%. R&auberherkunft, Beuteherkunft sowie die Interaktion beider Fak-

toren hatten keinen signifikanten Einfluss auf die Haufigkeit der Paarungen (Tab.1b).

Tab. 1: Mehrfaktorielle Varianzanalyse (ANOVA) zu Versuch (1): Geographische Herkunft von
R&auber und Beute. Signifikanzniveau a = 0,05, bei signifikanten Effekten ist der p-Wert rot
markiert. Heterogene Varianzen sind durch einen kursiven p-Wert markiert. SQ = Summe der

Abweichungsquadrate, FG = Freiheitsgrade, MQ = mittleres Abweichungsquadrat.

Variable Faktor | SQ FG MQ F-Wert p-Wert
Konstante 364029559 1 364029559 474,58 <0,001
= Beuteherkunft (1) 171727 1 171727 0,2239 0,638
< 8 Rauberherkunft (2) 3163813 2 1581907 2,0623 | 0,137
L Interaktion 1 * 2 6374536 2 3187268 4,1552 0,021
Fehler 41420889 54 767053
c Konstante 38162,06 1 38162,06 1190,465 <0,001
-8 Beuteherkunft (1) 29,24 1 29,24 0,912 0,344
o) S Rauberherkunft (2) 193,72 2 96,86 3,022 | 0,057
g | Interaktion 1 *2 131,19 2 65,59 2,046 | 0,139
X Fehler 1731,05 54 32,06
Konstante 75,03649 1 75,03649 502,6623 <0,001
o Beuteherkunft (1) 7,58908 1 7,58908 50,8385 <0,001
O Rauberherkunft (2) 0,14055 2 0,07027 0,4708 | 0,627
L Interaktion 1 * 2 0,21344 2 0,10672 0,7149 0,494
Fehler 8,06102 54 0,14928

Konsumption:

Uber die Versuchszeit wurden pro Kopulationsrohre 0,6-1,6 g der Algen

Fucus serratus gefressen. Der Faktor Beuteherkunft hatte einen signifikanten Einfluss
auf den Frald (Tab.1c). Bei dem Faktor Rauberherkunft und der Interaktion der beiden
Faktoren konnte dagegen kein signifikanter Einfluss auf den Frald festgestellt werden
(Tab.1c). In allen Ansatzen mit Sylter Schnecken (Ls_Cy und Ls_Cs und Ls) war dabei
der Fral} signifikant hoher als in den Ansatzen mit Helgolander Schnecken (Ly_Cy und
Ly_Csund Ly).
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Schalendicke: Die Verdnderungen der Schalendicke tber die Versuchszeit schwankte
zwischen einer Zunahme um ~0,08 g und einer Abnahme um ~0,02 g der Feucht-
masse. Die mehrfaktorielle Varianzanalyse zeigte weder fur Herkunft der Beute noch
des Raubers einen signifikanten Einfluss. Auch die Interaktion der Faktoren hatte

keinen Einfluss.

3.1.2 Versuch (2): Geschlecht und Ernahrung des Rau  bers

Eizahl: Die Eizahl lag zwischen 1600 und 3000 Eiern pro Weibchen und Tag. Es wurde
eine signifikant verringerte Eizahl in allen Behandlungen gegenuber der Kontrolle
festgestellt (einfaktorielle ANOVA: F445 = 4,11, p = 0,006).

3500 r
B
3000} I

g A
— 2500}
= A
5
5 I - A
g 2000}
Q
0
la I
= 1500}
o
o
=
E 1000}
(1T}

500 |

o]
d g d Q Kontrolle
M. edulis L. littorea
gefittert gefiittert

Abb. 10: Einfluss von Krabbengeschlecht und -nahrung auf die Eizahl im Versuch (2).
Durchschnittliche Eizahl pro Ansatz + 1 SE. 4 = mannliche Krabbe (CJ), @ =

weibliche Krabbe (C%). Die Kontrolle enthielt keine Krabbe. Verschiedene Buchstaben

(A, B) geben signifikante Unterschiede an.

Die mehrfaktorielle Varianzanalyse zeigte keinen signifikanten Einfluss der Faktoren
Krabbennahrung und Krabbengeschlecht sowie der Interaktion beider Faktoren
(Tab.2a). Die Reduktion der Eizahl relativ zur Kontrolle betrug bei den mit Mies-

muscheln gefitterten Exemplaren von Carcinus maenas (C4_M und CQ_M) ~27%. Bei
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den mit Schnecken gefitterten Krabben (C4 _L und C%_L) lag die Reduktion bei ~40%
(Abb.10).
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Abb. 11: Einfluss von Krabbengeschlecht und -nahrung auf das Paarungsverhalten im
Versuch (2). Relative Kopulationshaufigkeit pro Ansatz + 1 SE. &' = mannliche Krabbe

c, Q = weibliche Krabbe (C%). Die Kontrolle enthielt keine Krabbe. Verschiedene

Buchstaben (A, B, C) geben signifikante Unterschiede an.

Kopulationsverhalten:  Die Schnecken kopulierten in den Behandlungen signifikant
und um ~1/3 weniger als in der Kontrolle (einfaktorielle ANOVA: F445 = 30,22, p <
0,001) (Abb.11). Die mehrfaktorielle Varianzanalyse zeigte einen signifikanten Einfluss
des Faktors Krabbennahrung, wahrend der Faktor Krabbengeschlecht sowie die
Interaktion der Faktoren keinen Einfluss auf die Kopulation hatten (Tab.2b). Wahrend
bei Abwesenheit einer Krabbe (K) ~32% der Schnecken kopulierten, lag der Anteil der
Schnecken in der Gegenwart mit M. edulis gefutterter Krabben (C&Z_M und CQ_M) bei
~22% (Abb.11). In den Behandlungen mit Krabben, die Littorina littorea als Nahrung
erhielten (C4_L und C3_L) betrug der Anteil ~19% (Abb.11).
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Tab. 2: Mehrfaktorielle Varianzanalyse (ANOVA) zu Versuch (2): Geschlecht und Ernédhrung des
Réaubers. Signifikanzniveau a = 0,01, bei signifikanten Effekten ist der p-Wert rot markiert. SQ =

Summe der Abweichungsquadrate, FG = Freiheitsgrade, MQ = mittleres Abweichungsquadrat.

Variable Faktor SQ FG MQ F-Wert | p-Wert
Konstante 147586163 1 147586163 222,7632 | <0,001
= Réaubernahrung (1) 2006235 1 2006235 3,0282 0,090
2 & | Réaubergeschlecht (2) 708 1 708 0,0011 | 0,974
w Interaktion 1 * 2 87994 1 87994 0,1328 0,718
Fehler 23850893 36 662525
- Konstante 16425,15 1 16425,15 1593,956 <0,001
2 Raubernahrung (1) 81,48 1 81,48 0,025 | 0,008
@ ‘—§ Réaubergeschlecht (2) 0,26 1 0,26 0,025 0,875
S | Interaktion 1*2 043 1 0,43 0,042 | 0,839
< Fehler 370,97 36 10,30
Konstante 11,89912 1 11,89912 177,9809 | <0,001
. Réaubernahrung (1) 2,93843 1 2,93843 43,9516 | <0,001
g E Réaubergeschlecht (2) 0,04296 1 0,04296 0,6462 0,428
Interaktion 1 * 2 0,00475 1 0,00475 0,0710 0,791
Fehler 2,40682 36 0,06686

Konsumption: Der Fral3 pro Kopulationsrohre lag im Bereich von 0,2-1,0 g der Alge F.
serratus. Die einfaktorielle Varianzanalyse bestétigte einen generellen signifikanten
Unterschied zwischen den Behandlungen (einfaktorielle ANOVA: F445 = 18,92, p <
0,001). Dass der Faktor Krabbennahrung einen signifikanten Einfluss auf den Fral3
hatte, wurde durch die mehrfaktorielle Varianzanalyse gezeigt (Tab.2c). Der Faktor
Krabbengeschlecht und die Interaktion der Faktoren hatten dagegen keinen signi-
fikanten Einfluss auf den Fral3. In den Behandlungen mit Littorina-gefitterten Krabben
(CA_L und CQ_L) war der FraB signifikant (um ~35%) niedriger als in der Kontrolle (K)
und den Behandlungen mit Mytilus-gefutterten Krabben (CZ_M und CQ_M). Die Eizahl
war bei Anwesenheit von Mytilus-geflutterten Krabbenweibchen knapp signifikant
unterschiedlich von der Kontrolle. Die Mytilus-gefutterten Mannchen zeigten ebenfalls
einen tendenziell reduzierten Fraf3, wobei der Unterschied zur Kontrolle jedoch nicht

signifikant war.
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3.1.3 Versuch (3): GrolRe der Beute
Eizahl: Der Wert fur die Reproduktion lag zwischen 500 und 1000 Eiern pro Weibchen
und Tag. Die mehrfaktorielle Varianzanalyse erbrachte keinen signifikanten Einfluss der

Faktoren SchneckengréRe, Krabbengegenwart bzw. deren Interaktion (Tab.3a).

Tab. 3: Mehrfaktorielle Varianzanalyse (ANOVA) zu Versuch (3): Gro3e der Beute. Die Analyse
fur die Antwortvariable Fral wurde mit zuvor logarithmierten (log;o) Daten durchgefihrt.
Signifikanzniveau a = 0,05, bei signifikanten Effekten ist der p-Wert rot markiert. SQ = Summe

der Abweichungsquadrate, FG = Freiheitsgrade, MQ = mittleres Abweichungsquadrat.

Variable Faktor ‘ SQ FG MQ F-Wert | p-Wert
Konstante 21141922 1 21141922  143,2405 | <0,001
= Risiko-Signal (1) 221945 1 221945 1,5037 0,228
@ _g SchneckengrofRRe (2) 9696 1 9696 0,0657 0,799
w Interaktion 1 * 2 506455 1 506455 3,4313 0,072
Fehler 5313504 36 662525
c Konstante 10149,16 1 10149,16  484,0614 | <0,001
2 Risiko-Signal (1) 17,93 1 17,93 0,8550 0,361
@ ‘—§ SchneckengrofR3e (2) 14,34 1 14,34 0,6840 0,414
8‘ Interaktion 1 * 2 22,07 1 22,07 1,0524 0,312
X [ Fehler 754,80 36 20,97
Konstante 31,28677 1 31,28677  202,5257 | <0,001
o~ Risiko-Signal (1) 0,85960 1 0,85960 5,5644 0,024
@ © Schneckengrolie (2) 1,05571 1 1,05571 6,8339 0,013
- Interaktion 1 * 2 0,02861 1 0,02861 0,1852 0,670
Fehler 5,40690 35 0,15448

Kopulationsverhalten:  Die relative Haufigkeit der Kopulationen betrug 14-17%. Die
Faktoren Risiko-Signal, Schneckengrof3e und die Interaktion der Faktoren hatten keinen
signifikanten Einfluss auf die Paarung (Tab.3b). Im Ansatz mit groRen Schnecken in
Gegenwart einer Krabbe (Lg_C+) war der Kopulationsanteil um ~17% im Vergleich zu
den Ubrigen Ansatzen (Lg_C-, Lx_C+, Ly_C-) reduziert, jedoch war keiner der Ansétze

von den anderen signifikant verschieden.
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Abb. 12: Einfluss der SchneckengréRe auf den Fra3 im Versuch (3). Durch-
schnittlicher FraR pro Ansatz + 1 SE. Krabbe = Krabbe anwesend, X = Krabbe
abwesend. Die Gro3en (>24 mm, <20 mm) beziehen sich auf die jeweils verwendeten
Exemplare von Littorina littorea. Verschiedene Grol3buchstaben (A, B) geben signi-
fikante Unterschiede zwischen den Schneckengrof3en an. Verschiedene Kleinbuch-

staben (a, b) geben signifikante Unterschiede innerhalb einer Schneckengrofe an.

Konsumption: Der Fral3 pro Kopulationsréhre betrug zwischen 0,1 g und 0,4 g F.
serratus. Durch die mehrfaktorielle Varianzanalyse konnte ein signifikanter Einfluss der
Faktoren Risiko-Signal und SchneckengrofRe auf den Frald festgestellt werden. Die
Interaktion beider Faktoren beeinflusste den Frald dagegen nicht signifikant (Tab.3c).
Gegeniber den Anséatzen mit Schnecken >24 mm (Lg_C+ und Lg_C-) war der Fral3 bei
den Ansatzen mit Schnecken <20 mm (Lx_C+ und Lyx_C-) um knapp 55% signifikant
reduziert (Abb.12). Innerhalb der GroRRenklassen war der Fral3 in den Behandlungen
(Le_C+ bzw. Lx_C+) in beiden Fallen um ~50% geringer als in der jeweiligen Kontrolle
(Le_C- bzw. Ly_C-). Dieser Unterschied war jedoch nur fir die Schnecken >24 mm
signifikant (Abb.12).
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3.2 Zeitlicher Verlauf

Uber den Zeitraum aller Versuche konnte eine generelle Abnahme der Eizahl beobach-
tet werden. Auch die Starke des Risiko-Effekts wurde im zeitlichen Verlauf schwécher.
Die Entwicklung wurde anhand der Ansatze mit Helgolander Schnecken und einer
Mytilus-gefutterten Helgolander Krabbe bzw. anhand der Anséatze mit Helgolander
Schnecken ohne Krabbe deutlich. Diese Ansatze waren in jedem Versuch vorhanden
und erlaubten somit, einen zeitlichen Verlauf zu bestimmen. Es sei erwahnt, dass die
GroRRenklasse der Schnecken im dritten Versuch (hier >24 mm) von den Schnecken im
ersten und zweiten Versuch (jeweils 20-25 mm) abwich. Es wurden fir den dritten
Versuch die groReren Schnecken gewahlt, da generell eine Verringerung der Eizahl
beobachtet wurde. Durch das Wahlen der gréReren Schnecken konnte ausgeschlossen
werden, dass die Eizahlreduktion auf der Korrelation zwischen Schneckengrof3e und

Reproduktionsvermogen beruht (siehe 2.2.1).
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Abb. 12: Zeitlicher Verlauf der durchschnittlichen Eiproduktion pro Weibchen und Tag.
Gezeigt sind die Ansatze mit Helgolander Schnecken, mit und ohne Krabbe (&,

Mytilus-gefuttert).

Wahrend die Eizahlen der Versuche (1) und (2) im Bereich zwischen 2000 und 3300
Eiern pro Weibchen und Tag lagen, war die Zahl im dritten Versuch mit 500-800 Eiern
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pro Weibchen und Tag deutlich geringer (Abb.12). Des Weiteren lag die Differenz im
ersten Versuch zwischen dem Ansatz mit Krabbe (Ly_Cux) und dem Ansatz ohne
Krabbe (Ly) bei ~35%. Im zweiten Versuch war der Unterschied zwischen den ent-
sprechenden Anséatzen (CJ3_M, K) auf ~28% gesunken. Im dritten Versuch betrug die
Differenz zwischen den Ansatzen mit (L,_C+) und ohne Krabbe (Ly_C-) ~31%. Die
Differenzen zwischen Behandlung mit Krabbe und Kontrollansatz ohne Krabbe lagen
somit in allen Versuchen im gleichen GréRenbereich, jedoch war dieser Unterschied im
dritten Versuch aufgrund der hier insgesamt niedrigeren Eizahl nicht signifikant
(Abb.12).

Die Wassertemperatur in den Aquarien nahm unabhangig von schwachen tages-
zeitlichen Schwankungen Uber den Zeitraum der Versuche kontinuierlich zu. Im ersten
Versuch (24.04.-03.05.2010) lag die Durchschnittstemperatur bei 10,82 und im
zweiten Versuch (13.05.-22.05.2010) bei 10,94C. Zur Zeit des dritten Versuchs
(02.06.-08.06.2010) war die Temperatur auf durchschnittlich 13,87 angestiegen.
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4 Diskussion

Die Versuche haben gezeigt, dass Helgolander Exemplare der Strandschnecke Littorina
littorea auf die Gegenwart von Strandkrabbe Carcinus maenas von den Standorten
Helgoland und Sylt mit einer Reduktion der Eizahl reagieren. Sylter Schnecken zeigten
dagegen keine Risiko-Reaktion. Des Weiteren wurde festgestellt, dass méannliche und
weibliche sowie Mytilus- und Littorina-gefitterte Krabben die Eiproduktion und die
Paarungshéaufigkeit der Schnecken gleichermalien senken. Ein Einfluss von Risiko-
Signalen auf das FralRverhalten konnte nur mit Littorina-gefutterten Krabben und im
dritten Versuch nachgewiesen werden. Der Einfluss der Krabbengegenwart auf die

Eizahl und das Paarungsverhalten war von der Grol3e der Schnecken unabhangig.

4.1 Nachweis eines Risiko-Effekts

Im Rahmen dieser Arbeit konnte nachgewiesen werden, dass die Anwesenheit von
Carcinus maenas einen negativen Einfluss auf die Zahl der von Littorina littorea
gelegten Eier hat. Hiermit konnten die Ergebnisse von Beisiegel (2009) bestatigt
werden, was vermuten lasst, dass der Einfluss der Krabbe auf die Reproduktion der
Schnecke ein jahrlich wiederkehrendes Phanomen ist. Die Reaktion von L. littorea
beruht darauf, dass C. maenas fir die Schnecke eine Gefahr darstellt, welche die
Schnecken zu meiden versucht. Jedoch stellt eine Reduktion der Eizahl, wie sie in
dieser und anderen Arbeiten (Beisiegel 2009, Bendel 2010, Roggatz 2010) beobachtet
wurde, keine effektive Reaktion zur Vermeidung des Fressfeindes dar. Eine bloR3e
Verringerung der Eizahl erhéht nicht die Uberlebenschancen der Schnecke. Es ist
deshalb wahrscheinlich, dass sich eine Veranderung anderer Beute-Merkmale in
Reaktion auf den Rauber negativ auf die Zahl der Eier auswirkt. So wurde im zweiten
Versuch gezeigt, dass die Paarungshéaufigkeit in &hnlichem Mal3e reduziert war wie die
Eizahl, was auf eine Verbindung der beiden Antwortvariablen hindeuten kénnte. Des
Weiteren konnte eine Veranderung im Frafl3verhalten in der Gegenwart von C. maenas,
wie sie im dritten und z.T. auch im zweiten Versuch beobachtet wurde, Auswirkungen
auf die Eizahl haben. Wird weniger Energie durch die Nahrung aufgenommen, kann
auch nur weniger in die kostenintensive Eiproduktion investiert werden (Perron 1981).
Es ist auch maoglich, dass die aufgenommene Energie nicht in die Eiproduktion, sondern
in eine Verdickung der Schneckenschale investiert wurde (Trussell & Smith 2000),

wobei die Ergebnisse hierfur keinen Beleg liefern.
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4.2 Geographische Herkunft von Rauber und Beute

4.2.1 Effekt bei Helgolander Schnecken

Im ersten Versuch zeigten die Schnecken aus der Helgolander Population in der
Gegenwart von Krabben eine deutliche Verringerung der Eizahl. Es wurden ~37%
weniger Eier freigesetzt als im Ansatz mit Helgolander Schnecken ohne Krabbe. Fir
diese Anderung des Reproduktionserfolgs kann es mindestens vier Griinde geben.
Erstens kdnnte es sein, dass Littorina littorea aufgrund von Veranderungen im Fral3-
verhalten weniger Energie aufgenommen hat, die nun fir die kostenintensive
Produktion der Eier fehlt (Grahame 1973, Perron 1981). Dass eine solche Anderung
des Fraldverhaltens maoglich ist, haben Arbeiten von Trussell et al. (2002) und Ellrich
(2010) gezeigt, jedoch konnte dieser Effekt trotzdem nicht immer gefunden werden
(Beisiegel 2009). Da im ersten Versuch kein Einfluss auf das Frafdverhalten gefunden
wurde, scheint die Energieversorgung hier nicht der entscheidende Faktor zu sein. Es
ist jedoch zu beachten, dass das Fehlen eines Effekts beim Fra3 auch auf den
Nahrungspraferenzen von L. littorea beruhen kénnte, die die Ergebnisse u.U. beein-
flusst haben. Fucus serratus ist nicht die bevorzugte Nahrung der Strandschnecke
(Lubchenco 1978) und im Versuch konnte beobachtet werden, dass die Algenstiicke in
den Kopulationsrohren bei den Ansatzen mit Krabben z.T. bis ~3 Tage vor Versuchs-
ende unangetastet blieben. Dass im ersten Versuch kein Einfluss auf das Fral3verhalten
von L. littorea gefunden werden konnte, lag deshalb u.U. daran, dass die Schnecken

trotz der Anwesenheit eines Risiko-Signals fral3en, um nicht zu verhungern.

Zweitens besteht die Mdglichkeit, dass sich L. littorea in der Gegenwart von Carcinus
maenas wegen dem damit verbundenen Risiko (Koch et al. 2007) weniger haufig paart,
was sich auch in einer Reduktion der Eizahl niederschlagen kdnnte. Die Ergebnisse des
ersten Versuchs sind diesbezlglich nicht aussagekraftig, da zwar kein Effekt auf das
Kopulationsverhalten gefunden wurde, dies jedoch auf einer unzureichenden Daten-
aufnahme beruhen konnte. Ein einmaliges tagliches Auszéhlen der Paarungen konnte
ungenugend sein, um zuverlassige Daten zu erhalten, weswegen die Zahl der Daten-

aufnahmen in den Versuchen (2) und (3) auf dreimal taglich erhéht wurde.

Eine dritte Mdoglichkeit ist, dass die Energie in eine Erhohung der Uberlebenschancen

investiert wurde und deshalb nicht zur Eiproduktion verfiigbar war. So wurde berichtet,
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dass L. littorea in der Gegenwart von C. maenas die Schale verdickt, was ebenfalls
energetische Kosten mit sich bringt (Trussell & Smith 2000). Auch Fluchtverhalten wie
es von Hadlock (1980) und Dewitt et al. (1999) beschrieben wurde, verursacht zu-
satzliche energetische Kosten und verringert zudem die Zeit, in der Kopulationen
stattfinden kénnen. Es konnte kein Einfluss von Risiko-Signalen auf die Schalendicke
gefunden werden, was aber auf einer nicht ausreichend prazisen Messmethode
beruhen konnte. Da in diesem Versuch weder fir die Schalendicke noch fur das
Paarungs- und Fraf3verhalten ein Einfluss des Risiko-Signals gefunden werden konnte,
wurde Hypothese 4 fir den ersten Versuch abgelehnt. Bei der Messung der
Schneckenmasse zur Ermittlung der Schalendicke gab es grof3e Ungenauigkeiten
aufgrund von Luft- oder Wassereinschliissen im Inneren der Schneckengehause. Zu-
dem war der Versuchszeitraum (10 Tage) vermutlich zu kurz gewahlt, als dass eine
merkliche Veranderung der Schalendicke stattfinden konnte. Trussell & Smith (2000)
konnten zwar eine Schalenverdickung feststellen, allerdings geschah dies tber einen
Zeitraum von mindestens 45 Tagen. Da im Rahmen der Bachelorarbeit keine solche
Zeitspanne zur Verfigung stand, wurde in den Folgeversuchen auf die Ermittlung der

Schalendicke verzichtet.

Die vierte Moglichkeit ware, dass die Anwesenheit einer Krabbe die Schnecken in
Stress versetzt und deshalb weniger Eier gelegt werden. Da in Krabbengegenwart nicht
weniger Energie durch Fral3 aufgenommen wurde als in der Abwesenheit von Krabben
und eine Energieinvestition in eine Schalenverdickung nicht festgestellt werden konnte,
konnte der Energieverlust auf einer Erh6hung der Stoffwechselrate beruhen. Rawlings
(1994) hat hierzu berichtet, dass Nucella emarginata in der Gegenwart von Risiko-
Signalen von Krabben einen erhéhten Metabolismus hat und deutlich an Kérpermasse
verliert. Diese verlorene Energie konnten die weiblichen Schnecken nicht mehr in die
Eiproduktion investieren. Dass eine solche Reduktion der Fitness (hier in Form einer
reduzierten Eiproduktion) durch Stress ausgeltst werden kann, wurde bereits gezeigt
(Schmitz et al. 2008). Zusammenfassend ist zu vermuten, dass die Verringerung der
Eizahl auf einem Zusammenspiel von Merkmalsanderungen beruht, bei dem auch der
Stoffwechsel eine Rolle zu spielen scheint. Wie stark hierbei der relative Einfluss der
verschiedenen Antwortvariablen (Paarungshaufigkeit, Fral3, Schalendicke) auf die
Eizahl ist, kann fur den ersten Versuch nicht mit Sicherheit gesagt werden. Allerdings

zeigte der zweite Versuch, dass eine Verbindung zwischen Kopulationshaufigkeit und

38



Eizahl besteht, sodass neben Stress auch das Paarungsverhalten einen Einfluss auf die

Zahl der von L. littorea gelegten Eier zu haben scheint.

4.2.2 Kein Effekt bei Sylter Schnecken

Eine Reduktion der Eizahl, wie sie bei der Helgolander Schneckenpopulation auftrat,
war bei den Sylter Exemplaren von Littorina littorea nicht festzustellen. Somit konnte
Hypothese 1, die vorhersagt, dass nur Helgolander Strandschnecken auf Risiko-Signale
reagieren, bestatigt werden. Da beide Populationen genetisch gleich sind (Wilhelmsen
1999, Elirich 2010), muss der Unterschied in der Risiko-Reaktion auf anderen Ursachen
beruhen. Es konnte ein Zusammenhang zwischen dem Fehlen des Effekts und der
relativ hohen Dichte an Strandkrabben auf den Sylter Wattflachen bestehen (Eschweiler
et al. 2009). Arbeiten von Rochette et al. (1998, 1999) haben gezeigt, dass die
Wellhornschnecke Buccinum undatum bei einem permanent anwesenden Risiko-Signal
eine GewOhnung zeigt und daraufhin keine Risiko-Reaktion mehr sichtbar ist. Diese
Reaktion deckt sich mit der von Lima & Bednekoff (1999) aufgestellten ,risk allocation
hypothesis“. Diese besagt, dass Beuteorganismen schwéacher auf Risiko-Signale
reagieren, wenn diese Uber langere Zeit permanent anwesend sind. Dagegen losen
kurzzeitige unregelméRige Risiko-Signale eine starkere Risiko-Antwort aus (Lima &
Bednekoff 1999).

Vor Sylt kénnte Carcinus maenas von L. littorea zwar als Gefahr wahrgenommen
werden, die Schnecken jedoch trotzdem weiter Eier legen. Der Grund dafir kdnnte ein
Konflikt zwischen dem Uberleben und der Weitergabe der Erbinformation sein. Wenn,
wie vor Sylt, permanent Krabben in der Nahe sind, miussten die Schnecken das Risiko-
Signal ignorieren, um sich Uberhaupt paaren zu konnen. Die Gefahr gefressen zu
werden, die bei der Kopulation deutlich héher ist, wird hierbei in Kauf genommen (Koch
et al. 2007). Die standige Gegenwart eines Fressfeindes konnte die Schnecke zudem in
Dauerstress versetzen, durch den sich der Metabolismus und damit auch der Ener-
gieverbrauch erhoht. Die beobachtete hohe FralRaktivitat der Sylter Schnecke konnte
ein Versuch sein, einen mdglichen stressbedingten Energieverlust durch zuséatzliche

Energieaufnahme zu kompensieren.

Variationen einer Risiko-Reaktion kdnnen nicht nur auf phanotypischer Plastizitat

innerhalb einer Generation beruhen, sondern kdnnten durch maternale Effekte in die
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nachste Generation weitergegeben werden (Agraval et al. 1999). Dies hatte fur L.
littorea zur Folge, dass die Nachkommen an Feinde gewohnter Schnecken von
vornherein schwécher auf Risiko-Signale reagieren. So kdnnte verhindert werden, dass
eine Gewodhnung an die Risiko-Signale in jeder Generation von neuem nétig ist und es
eine Verzogerungsphase zwischen der Detektierung des Risiko-Signals und der
Induzierung der Risiko-Antwort gibt. Derartige maternale Effekte kbnnen Uber eine
Modifizierung der DNA (z.B. Methylierung) funktionieren, wobei jedoch der genetische
Code unverandert bleibt. Solche Modifikationen ermdglichen es, die Expression ver-
schiedener Gene zu steuern und so schnell auf Umweltgegebenheiten zu reagieren,

ohne dass ein langwieriger Selektionsprozess vonndten ist (Agraval et al. 1999).

Eine andere Mdglichkeit ware, dass der Unterschied in der Risiko-Reaktion zwischen
den Populationen Helgoland und Sylt auf der GréfRe der im Versuch verwendeten
Schnecken beruht. Entsprechend dem naturlichen GroRenunterschied der Schnecken
wurden bei den Helgolander Schnecken gré3ere Exemplare (20-25 mm) verwendet als
bei den Sylter Schnecken (17-20 mm) (Eschweiler et al. 2009). Es wurde fir Helgoland
gezeigt, dass die dortigen Krabben vor allem kleinere Schnecken als Nahrung préa-
ferieren (Preuss 2009). Sollten sich Sylter Krabben ebenso verhalten, kdnnte es sein,
dass die kleineren Sylter Schnecken aufgrund des starken Fral3drucks die ,Flucht nach
vorne* antreten und auch in Anwesenheit von Risiko-Signalen kopulieren, um wenig-
stens die Weitergabe ihrer Gene in die ndchste Generation zu sichern. Es konnte in
diesem Fall jedoch auch ein Umkehrschluss vorliegen, da Sylter Schnecken mog-
licherweise nur deshalb kleiner sind, weil sie in standiger Gegenwart von Krabben
aufwachsen (Eschweiler et al. 2009). Die permanente Anwesenheit von C. maenas vor
Sylt kdnnte, wie bereits erwahnt, fur die dortigen Schnecken einen Energieverlust durch
Stress bedeuten, wodurch auch weniger Energie in das Wachstum investiert werden

kann.

4.2.3 Unterschied zwischen Helgolander und Sylter K ontrolle

Im ersten Versuch bestand zwischen den Kontrollansdtzen ohne Krabben ein sig-
nifikanter Unterschied in der Eizahl. Die Sylter Schnecken hatten deutlich weniger
(~25%) Eier gelegt als die Helgolander. Diese Differenz lasst sich mit hoher Wahr-
scheinlichkeit auf den bereits erwahnten Gro3enunterschied zwischen den verwendeten

Schnecken zurickfihren. Die Eiproduktion ist bei Littorina littorea direkt von der Gréle
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der Schneckenweibchen abhéngig, weswegen grofRere Schnecken mehr Eier legen
konnen (Erlandsson & Johannesson 1994). Dass der Unterschied in der Eizahl auf dem
GroRRenunterschied der Schnecken beruht, wird durch eine von Beisiegel (unverdoffentl.)
erstellte Regressionskurve fur die Abhangigkeit der Eizahl von der Schneckengréf3e bei
Sylter Schnecken gesttitzt. Hierin zeigte sich, dass Helgolander und Sylter Schnecken
gleicher Groéf3e im untersuchten Grél3enbereich (17-25 mm) etwa gleich viele Eier
legen. Dass Sylter Schnecken generell mehr Eier legen als Helgolander, konnte indes
nicht bestatigt werden (Molis et al. unverdoffentl.). Derartige Ergebnisse vorangegan-
gener Studien konnten auf verschiedenen Bedingungen an den jeweiligen Versuchs-
standorten beruhen. Da alle Experimente der vorliegenden Arbeit am selben Standort
unter gleichen Bedingungen stattfanden, konnte dieser Faktor hier ausgeschlossen

werden.

4.2.4 Ursache des Unterschiedes zwischen Helgoland und Sylt

Der erste Versuch hat gezeigt, dass Littorina littorea egal welcher Population auf
Carcinus maenas von sym- und allopatrischen Standorten in gleicher Weise reagiert.
Helgolander Schnecken wurden im gleichen MaRe durch Helgolander und Sylter
Krabben verangstigt, womit die Ergebnisse von Beisiegel (2009) und Buschbaum
(unveroffentl.) bezuglich der Reaktion auf Krabben von diesen Standorten bestétigt
wurden. Somit muss der Unterschied zwischen den Standorten auf L. littorea, also dem
Empfanger des Risiko-Signals beruhen. Dagegen scheint die Herkunft von C. maenas,
dem Sender des Risiko-Signals, keine Rolle zu spielen, was auch dadurch bestétigt
wurde, dass Helgolander Krabben keine Risiko-Antwort bei Sylter Schnecken aus-
l6sten. Ware die Krabbenherkunft fur Risiko-Reaktion der Helgolédnder Schnecken
entscheidend, so misste Helgolander C. maenas bei Sylter Schnecken ebenfalls eine

Risiko-Antwort ausldsen.

Es ist anzunehmen, dass L. littorea nicht zwischen Strandkrabben aus verschiedenen
Populationen unterscheidet bzw. dazu nicht in der Lage ist. Eine Risiko-Reaktion ist auf
jeden Fall sinnvoll, da auch allopatrische Krabben eine reale Bedrohung darstellen.
Ahnliches wurde bereits fur die verwandte Schnecke Littorina irrorata berichtet, die
ebenfalls auf verschiedene Rauberpopulationen einer Art gleichermal3en reagiert (Dix &
Hamilton 1993). Dass L. Littorea jedoch nicht auf jeden potentiellen Fralifeind reagiert,

wurde am Beispiel des allopatrischen Taschenkrebses Cancer pagurus nachgewiesen
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(Beisiegel 2009). Somit steht fest, dass der populationsspezifische Unterschied in der
Interaktion zwischen L. littorea und C. maenas nicht beim Sender (Krabbe) liegt,
sondern auf einer standortabhangigen Risiko-Reaktion des Empfangers (Schnecke)
beruht.

4.3 Geschlecht und Erndhrung des Raubers

4.3.1 Einfluss auf Eizahl und Kopulationsverhalten

Im zweiten Versuch konnte neben einer Reduktion der Eizahl auch eine Verminderung
des Paarungsverhaltens bei Anwesenheit von Risiko-Signalen beobachtet werden. Die
Reduktion des Paarungsverhaltens war zudem von der Krabbendiat abhangig. Fur
beide Antwortvariablen waren die Werte der vier Behandlungen im Vergleich zur
Kontrolle um durchschnittlich ~1/3 reduziert. Wie bereits zuvor konnte auch im zweiten
Versuch eine Verringerung der Eizahl in der Gegenwart von Carcinus maenas beo-
bachtet werden. Die Vermutung, dass diese Reduktion nicht allein auf einem durch
Stress erhdhten Metabolismus beruht, konnte nun bestétigt werden. Eizahl und
Kopulationen waren in den Behandlungen im gleichen MalRRe gesenkt, was auf eine
Verbindung zwischen den beiden Antwortvariablen hindeutet. Eine Korrelationsanalyse
zeigte, dass die Eizahl zu ~35% durch die Veranderung im Paarungsverhalten erklart
wird (Spearman Rangkorrelation: R = 0,348, p = 0,013). Somit wurde bewiesen, dass
Risiko-Signale auch die Haufigkeit von Paarungen bei Littorina littorea beeinflussen,
was sich wiederum auf die Zahl der gelegten Eier auszuwirken scheint. Somit wurde
Hypothese 4 flr das Kopulationsverhalten im zweiten Versuch bestétigt. Ein solcher
Einfluss macht Sinn, da Koch et al. (2007) berichtet haben, dass sich paarende
Schnecken einem hoheren Pradationsrisiko ausgesetzt sind. Fur die Schnecken ware
es deshalb fir das Uberleben von Vorteil, die Kopulationen in der Gegenwart von

Risiko-Signalen zu reduzieren.

Es besteht zudem die Mdglichkeit, dass besonders grol3e Schnecken vom erhodhten
Risiko bei der Paarung betroffen sind, da Kopulationen bei diesen Exemplaren langer
dauern als bei kleinen Schnecken (Erlandsson & Johannesson 1994). Hier konnte u.U.
ein Zusammenhang zur geringeren Schneckengréf3e vor Sylt bestehen, wo L. littorea

scheinbar auch in der Gegenwart von Strandkrabben Reproduktion betreibt. Grof3e
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Schnecken waren hier wegen der langeren Paarungen besonders geféahrdet gefressen

zu werden.

4.3.2 Faktor Krabbengeschlecht

Der zweite Versuch erbrachte keinen Unterschied zwischen den Behandlungen mit
mannlichen und weiblichen Strandkrabben. Keines der Geschlechter hatte einen star-
keren oder schwacheren Einfluss auf die gemessenen Antwortvariablen, weswegen
Hypothese 2 abgelehnt wurde. Diese sagte einen unterschiedlich starken Einfluss der
beiden Krabbengeschlechter voraus. Littorina littorea nimmt sowohl mannliche als auch
weibliche Strandkrabben als Bedrohung war und reagiert darauf mit einer Reduktion der
Eizahl und des Paarungsverhaltens. Dass weibliche Krabben keine reale Gefahr dar-
stellen, da sie die Schneckenschale scheinbar nicht knacken kénnen, wird von den
Schnecken nicht beachtet (Elner 1980, Molis unveroffentl.). Anhand des Einflusses des
Tigerhaies (Galeocerdo cuvier) auf die Habitatsnutzung des Tummlers (Tursiops
aduncus) wurde bereits gezeigt, dass Beuteorganismen z.T. auch auf potentielle
Réauber reagieren, obwohl diese die Beute in der Realitét fast nie fressen (Heithaus &
Dill 2002).

Ein solcher Fall scheint, bezogen auf die Weibchen von Carcinus maenas, auch hier
vorzuliegen. Helgolander Krabbenweibchen scheinen die Strandschnecke nicht zu
fressen (Molis unveréffentl.), wobei dies fir weibliche Strandkrabben anderer Standorte
(Plymouth, England) nicht bestatigt werden konnte (Spooner et al. 2007). Es stellt sich
die Frage, warum L. littorea auch auf Signale weiblicher Krabben reagiert. Mdglich
ware, dass ménnliche und weibliche Krabben denselben Geruch haben oder dass die
chemosensorischen Fahigkeiten der Schnecke nicht ausreichen, um zwischen még-
lichen unterschiedlichen Gertichen der Krabbengeschlechter zu unterscheiden. Es ist
hierbei wahrscheinlicher, dass beide Geschlechter identisch riechen, da das Risiko-
Signal auch durch die Krabbenfaeces Ubertragen werden kann (Roggatz 2010). Ein
unterschiedlicher Geruch von Faeces mannlicher und weiblicher Krabben ist nicht

anzunehmen.
Die unnotige Risiko-Reaktion auf weibliche Strandkrabben bedeutet fur L. littorea einen

Verlust an Fitness, da MaRnahmen zur Sicherung des Uberlebens getroffen werden,

obwohl keine wirkliche Gefahr besteht. Derartige Mal3hahmen sind immer mit Kosten
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verbunden, die sich in diesem Fall in einer verringerten Eizahl widerspiegeln (Creel &
Christianson 2008). Es wird hier deutlich, wie grof3 der Einfluss Merkmal-vermittelter
Effekte gegenuber Dichte-vermittelter Effekte sein kann. Arbeiten, welche die Be-
deutung von Risiko-Effekten gegentber der Konsumption betonen, konnten hiermit
bestatigt werden (Werner & Peacor 2003, Trussell et al. 2004). Obwohl kein realer Fraf3

besteht, haben die Weibchen von C. maenas einen signifikanten Einfluss auf L. littorea.

4.3.3 Faktor Krabbenernahrung

Es wurde im zweiten Versuch deutlich, dass sowohl Littorina-gefitterte als auch
Mytilus-gefutterte Krabben von der Strandschnecke als Risiko wahrgenommen werden.
Hierbei wurden die Eizahl und die Haufigkeit der Kopulationen in beiden Féllen gesenkt.
Das FralRRverhalten wurde nur durch Littorina-gefutterte Exemplare von Carcinus
maenas negativ beeinflusst und auf das Paarungsverhalten hatten Littorina-gefutterte
Krabben einen starkeren Einfluss als Mytilus-gefitterte. Deshalb wurde Hypothese 3,
die einen starkeren Einfluss Littorina-gefitterter Krabben vorhersagt, angenommen.
Littorina littorea ist scheinbar in der Lage, zu erkennen, ob eine Krabbe Artgenossen
oder andere Nahrung gefressen hat. Dadurch kann die Schnecke abschatzen, ob der
R&auber eine Gefahr darstellt. Es wurde z.B. gezeigt, dass die Strandschnecke nicht auf
Fisch-gefltterte oder hungernde Krabben reagiert (Jacobsen & Stabell 1999, Beisiegel
2009, Roggatz 2010). Dagegen haben diese und andere Arbeiten gezeigt, dass L.
littorea Mytilus-gefiutterte Krabben sehr wohl als Gefahr wahrnimmt (Beisiegel 2009).
Der Grund dafir konnte die relativ nahe Verwandtschaft der beiden Mollusken sein,
wegen der die entsprechend gefltterten Krabben einen &hnlichen Geruch haben
konnten. Dies gilt besonders fir die Faeces der mit Mollusken gefitterten Krabben, die

ebenfalls eine Risiko-Reaktion auslésen konnen (Roggatz 2010).

Dass jedoch ein qualitativer Unterschied zwischen den Signalen Littorina-gefutterter
und Mytilus-gefitterter Krabben besteht, wird bei der Betrachtung des Fraf3es in diesem
Versuch klar. Hier ist der Fral3 nur bei den Behandlungen der Krabben signifikant
reduziert, die L. littorea als Nahrung erhielten, weswegen Hypothese 4 fur den Fral3 nur
bei den Littorina-gefitterten Krabben angenommen wurde. Bei der Kopulation hatte der
Faktor Raubernahrung zudem einen signifikanten Einfluss, wobei Littorina-gefutterte
Krabben das Paarungsverhalten starker reduzierten. Bei der Eizahl zeigte sich zwar

ebenfalls eine Tendenz zur starkeren Reduktion in der Gegenwart Littorina-gefitterter
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Krabben, jedoch war diese nicht signifikant. Moglicherweise gab es bei der
Antwortvariable Eizahl eine Kompensation, sodass sich L. littorea zwar weniger haufig
paarte, die Paarungen jedoch intensiver waren. Somit kénnte es letztendlich deshalb
keinen Unterschied in der Zahl der gelegten Eier zwischen Littorina-gefutterten und
Mytilus-gefiutterten Krabben gegeben haben. Da es jedoch zu einer moglichen Kom-
pensation keine Studien gibt, bleibt dies Spekulation. Fur die genannten Ergebnisse

kann es zwei verschiedene Grinde geben.

Die erste Mdglichkeit ware, dass der Grund fur die FralR3reduktion nicht bei den Krabben
alleine liegt, sondern bei den zuvor geknackten Schnecken, die als Nahrung in die
Aquarien gegeben wurden und z.T. nicht sofort gefressen wurden. Einige Arbeiten
haben gezeigt, dass L. littorea auf verletzte Artgenossen mit Fluchtverhalten reagiert
(Hadlock 1980, Roggatz 2010). Allerdings haben Schnecken in anderen Studien bei
Konfrontation mit verletzten Artgenossen keine Risiko-Reaktion gezeigt (Bourdeau
2010, Beisiegel 2009). In diesem Versuch war die Anwesenheit einer verletzten
Schnecke vermutlich nicht der entscheidende Faktor, da der Versuchsaufbau dem von
Beisiegel (2009) entsprach, wobei in der Arbeit von Beisiegel (2009) mit gleich drei
verletzten Schnecken gearbeitet wurde. Trotz der héheren Konzentration an Sig-
nalstoffen konnte hier kein Effekt gefunden werden (Beisiegel 2009), weswegen es
unwahrscheinlich ist, dass die geringere Konzentration von Signalstoffen in der
aktuellen Arbeit einen entscheidenden Einfluss hatte. Es konnte hdchstens sein, dass
die Signale verletzter Schnecken additiv zum Risiko-Signal Krabben wirkten und eine
Kombination beider Signale einen stérkeren Einfluss hatte als das Signal Mytilus-
gefltterter Krabben allein. Dass multiple Risiko-Signale einen besonders starken Ein-

fluss haben kdnnen, wurde bereits von Smith & Belk (2001) gezeigt.

Als zweite Moéglichkeit konnten die Littorina-gefitterten Krabben durch das Fressen der
Schnecken chemisch markiert worden sein und dadurch als besondere Gefahr wahr-
genommen werden. Von einem derartigen ,chemical labelling” berichtet Hadlock (1980)
in einer Freilandstudie und auch Roggatz (2010) in einem Laborversuch. Ein Verzehr
der Schnecken fuhrt hierbei dazu, dass bestimmte Stoffe der Schnecke den Krabben
anhaften, wodurch diese Uber eine gewisse Zeit einen bedrohlichen Geruch annehmen.

Diese Stoffe konnten dabei auch erst durch eine chemische Umwandlung im Laufe der
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Verdauung aktiv werden und spater auch in den Faeces der Krabbe enthalten sein
(Roggatz 2010).

Dass manche Tiere in der Lage sind, abgestufte Risiko-Antworten zu zeigen, wurde
bereits am Beispiel eines Fisches, des Gluhlichtsalmlers Hemigrammus erythrozonus
belegt (Brown et al. 2004). Die Fische zeigten bei geringen Konzentrationen von Signal-
stoffen eines Fressfeindes keine offensichtliche Verhaltensreaktion, jedoch war ihre
Aufmerksamkeit nachweislich erhéht. Es wurden also die geringen Kosten fir die
erhohte Aufmerksamkeit toleriert, um so trotz der Anwesenheit von Risiko-Signalen
weiterhin normales Verhalten zeigen zu kdnnen. Eine kostenintensivere, offensichtliche
Risiko-Reaktion wurde so vermieden, wobei sie bei héheren Konzentrationen von
Risiko-Signalen auch auftritt (Brown et al. 2004). Beuteorganismen kénnen somit durch
Konzentrationsunterschiede von Risiko-Signalen teilweise abschétzen, wie grof3 die
Gefahr ist, die durch Risiko-Signale vermittelt wird. Dies kdnnte es auch der Strand-
schnecke ermdglichen, nur bei Littorina-fressenden Krabben eine volle Risiko-Antwort
zu zeigen. Bei dieser wirde dann neben dem Paarungsverhalten auch das Fral3-
verhalten, das ebenfalls mit hdherem Prédationsrisiko verbunden ist, reduziert (Trussell
et al. 2003).

4.4 GrofRe der Beute

4.4.1 Kein Einfluss auf Eizahl und Kopulationsverha  Iten

Im dritten Versuch wurde weder die Eizahl noch das Paarungsverhalten in Gegenwart
von Krabben signifikant gesenkt. Dies gilt fur beide verwendeten Schneckengrof3en
gleichermalRen. Hypothese 5, die eine unterschiedlich starke Reaktion grof3er und
kleiner Schnecken vorhersagt, wurde damit abgelehnt. Das Fehlen eines Effekts im
letzten Versuch konnte auf das Ende der Paarungszeit von Littorina littorea
zurtckzufihren sein. Diese dauert laut Linke (1933) von Januar bis Mai, wobei Anfang
und Ende der Paarungszeit der Strandschnecke von der Wassertemperatur abhangen
(Chase & Thomas 1995). Innerhalb dieser Zeitspanne nimmt die Eizahl erst kon-
tinuierlich zu und fallt gegen Ende der Saison rapide ab (Grahame 1975). Eine genaue
Temperatur, bei der die Fortpflanzung eingestellt wird, konnte nicht ermittelt werden,
jedoch scheint diese Temperatur im Bereich von 11-13T zu liegen. Vermutlich auf-

grund des langen und harten Winters von 2009/2010 begann die Paarungszeit in
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diesem Jahr erst Mitte Februar (Molis unverdéffentl.) und damit relativ spat, schien dafur
aber sehr intensiv. Sie erreichte im Zeitraum der Versuche (1) und (2) (24.4.-22.5.) ihr
Maximum (vgl. Abb.12). Im dritten Versuch (2.6.-8.6.) war die Eizahl dagegen in allen
Anséatzen deutlich geringer. Eine Verlangerung der Paarungszeit in den Sommer hinein

konnte somit nicht beobachtet werden.

Dass der Risiko-Effekt, der auf die Reproduktion von L. littorea wirkt, im Laufe der
Paarungssaison abnimmt, wurde bereits von Beisiegel (2009) festgestellt und konnte in
dieser Arbeit bestatigt werden. Da Carcinus maenas erst am Ende des Fruhjahres bis
ins Eulitoral wandert, ist es mdglich, dass die Reproduktionsphase von L. littorea in der
Zeit davor liegt, um bei der Paarung dem Frafl3druck durch die Strandkrabbe zu ent-
gehen (Molis et al. unveroffentl.). Zudem nimmt die FraRRaktivitat von C. maenas zum
Sommer hin zu, weswegen es fur die Strandschnecken von Vorteil ware, die
Paarungszeit im Jahr nach vorne zu verschieben (Jacobsen & Stabell 1999). Dass eine
solche Verschiebung der Fortpflanzungsperiode prinzipiell méglich ist, wurde am
Beispiel der Braunalge Fucus vesiculosus gezeigt, deren Reproduktionsphase ebenfalls

in einer Zeit liegt, in der es relativ wenig Fressfeinde gibt (Worm et al. 2001).

Ob der Faktor SchneckengroRe einen Einfluss auf die Wirksamkeit des Risiko-Signals
hat, konnte im Rahmen des dritten Versuchs nicht ermittelt werden. Dass ein solcher
Effekt bestehen kdnnte, lassen die Ergebnisse des Kopulationsverhaltens erahnen. Bei
den Schnecken >24 mm ist in der Behandlung mit Krabbe eine tendenzielle Reduktion
zu erkennen. Die Schnecken <20 mm zeigen in der Gegenwart von Krabben dagegen
keinen solchen Trend. Auch in anderen Studien zeigten Schnecken verschiedener
GroRRen unterschiedlich starke Risiko-Antworten (Dewitt et al. 1999). Fur Helgoland
wurde gezeigt, dass vor allem kleine Schnecken einem grof3en Fralrisiko ausgesetzt
sind (Preuss 2009). Dass im dritten Versuch speziell groRe Exemplare von L. littorea
mit einer Verringerung der Paarungen zu reagieren scheinen, wirkt deshalb wider-
spruchlich. Es passt jedoch zu der Vermutung, dass die Fortpflanzung wegen der
langeren Dauer fiur die grol3en Schnecken besonders gefahrlich ist (Erlandsson &
Johannesson 1994).
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4.4.2 Einfluss auf das Fral3verhalten

Der Faktor Risiko-Signal hatte einen signifikanten Einfluss auf das Frafdverhalten und
sorgte fur eine Reduktion des Fraf3es. Somit konnten ein Einfluss auf das Merkmal
FralBverhalten und auch Hypothese 4 bestatigt werden. Die Fraldminderung war dabei
unabhangig von der Grol3e der Schnecken, weswegen Hypothese 5 auch fur den Frafl3
abgelehnt wurde. Dass ein Einfluss auf das Fral3verhalten erstmals im letzten Versuch
fur alle Behandlungen gefunden werden konnte, wahrend die Ubrigen Antwortvariablen
hier unbeeinflusst blieben, erscheint zuerst paradox. Allerdings konnte dieselbe
Entwicklung bereits in friheren Studien gefunden werden (Ellrich 2010). Der Grund
koénnte mit den hohen energetischen Kosten zusammenhangen, welche die Repro-
duktion mit sich bringt. Wahrend der Paarungszeit missen die Schnecken viel Nahrung
aufnehmen, um gentgend Energie fir die teure Eiproduktion zur Verfligung zu haben
(Grahame 1973, Perron 1981). Das Frafdverhalten wird zu dieser Zeit scheinbar nur
dann reduziert, wenn, wie bei Littorina-gefuitterten Krabben, ein besonders starkes
Risiko-Signal anwesend ist. Geht die Fortpflanzungsphase zu Ende, ist der Ener-
giebedarf womaoglich geringer und die Schnecken kénnen es sich eher leisten, auf die
Nahrungsaufnahme zugunsten der eigenen Sicherheit zu verzichten. Somit kdnnte
Littorina littorea nun vermehrt Vermeidungs- und Fluchtverhalten zeigen, um bis zur

nachsten Paarungszeit zu Uberleben (Hadlock 1980, Trussell et al. 2003).

4.4.3 Zusammenhang: Schneckengrof3e und Schalendicke

Das Schalenwachstum von Littorina littorea findet kontinuierlich statt und ist dabei
scheinbar nahezu unabhangig vom Wachstum des Schneckenkérpers (Palmer 1981).
Dies fuhrt dazu, dass die Schale von Schnecken, die z.B. wegen der Anwesenheit von
Risiko-Signalen ein schwacheres Wachstum des Weichkorpers zeigen, trotzdem weiter
wachst (Rawlings 1994). Dies zeigt sich jedoch nicht in einer Vergrof3erung der Schale,
sondern in der Auflagerung von Material und somit in einer Schalenverdickung. Eine
solche Verdickung kann durchaus auch als Reaktion auf die zuvor erwdhnten Risiko-
Signale gewertet werden (Trussell et al. 2003). Da sowohl das Schalenwachstum als
auch das Wachstum des Schneckenkérpers ab dem Erreichen der Geschlechtsreife
stark verringert sind, finden sich nennenswerte Veranderungen der Schalendicke nur
bei juvenilen Exemplaren von L. littorea (Rawlings 1994). So arbeiteten auch Trussell et

al. (2003) in ihrer Studie mit juvenilen Strandschnecken. Adulte Schnecken sind
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dagegen scheinbar nicht mehr in der Lage, auf Risiko-Signale mit einer Verdnderung
der Schalendicke zu reagieren (Cotton et al. 2004).

Wahrend also juvenile Schnecken auf Risiko-Signale mit einer Schalenverdickung
reagieren konnen, ist dies bei erwachsenen Schnecken nicht der Fall (Trussell et al.
2003). Dagegen scheinen adulte Exemplare von L. littorea auf Risiko-Signale eher mit
einer Verhaltensdnderung zu reagieren als junge, kleinere Schnecken. Dies deuten die
Ergebnisse des Fral3es im dritten Versuch an. Es ware somit moglich, dass L. littorea
im Rahmen der Ontogenese von einer morphologischen Risiko-Reaktion im juvenilen
Stadium zu einer Verhaltensreaktion im adulten Stadium wechselt. Dass nicht beide
Formen der Verteidigung simultan auftreten, konnte dabei darauf beruhen, dass eine
solche doppelte Abwehr unnétig hohe Energiekosten mit sich bringen wirde. Dies-
beziglich haben Cotton et al. (2004) gezeigt, dass morphologische und Verhaltens-
reaktion in mehreren Fallen bei marinen Gastropoden negativ korreliert sind. Hier findet
sich eine mdgliche Erklarung fur die geringere GroRe der Sylter Schnecken. Da vor Sylt
aufgrund der hohen Krabbendichte standig Risiko-Signale zugegen sind, kdnnten die
dortigen Exemplare von L. littorea weniger stark wachsen (Rawlings 1994). Dazu kdme
eine Verdickung der Schneckenschale im juvenilen Stadium als Risiko-Reaktion auf die
Krabben. Dewitt et al. (1999) haben gezeigt, dass die Risiko-Antwort von Schnecken
von den bisherigen Erfahrungen mit einem Rauber und von der Morphologie abhédngen
konnen. Es bestiinde deshalb die Moglichkeit, dass Sylter Schnecken keine Reaktion
auf Risiko-Signale zeigen, weil sie als Juvenile permanent mit Krabben konfrontiert
wurden und dadurch eine dicke Schale entwickelt haben. Diese starke Verteidigung
konnte eine Verhaltensreaktion bei adulten Schnecken unnétig werden lassen. Um dies
zu Uberprifen, kdnnte man Helgolander Schnecken in permanenter Anwesenheit eines
Risiko-Signals aufziehen, und spater testen, ob diese als adulte, wie die Sylter
Schnecken, keine Risiko-Antwort zeigen.

4.5 Auswirkungen auf die Artengemeinschaft

Es ist bekannt, dass die Strandschnecke Littorina littorea innerhalb ihres Ver-
breitungsgebietes oft der wichtigste Grazer im Gezeitenbereich ist (Lubchenco 1978).
Die Schnecke kann durch ihre Fral3aktivitat nicht nur die Bestandsdichte einer Algen-
gemeinschaft kontrollieren, sondern auch deren Artzusammensetzung und Diversitat

(Trussell et al. 2003). So kdonnen die Nahrungspraferenz und die Fraf3aktivitat von L.
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littorea daflir sorgen, dass filamentdse, schnell wachsende Algen wie der Meersalat
Ulva lactuca eine Gemeinschaft nicht komplett dominieren (Lubchenco 1978). Dies

kann auch die Rekrutierung einzelner Algenarten betreffen.

Aufgrund der zuvor genannten Bedeutung von L. littorea kdnnen Faktoren, die einen
Einfluss auf Merkmale der Strandschnecke haben, von grof3er Wichtigkeit fur eine
Artengemeinschaft sein (Schmitz et al. 1997). So haben Rochette & Dill (2000)
berichtet, dass die Verbreitung einer Art auch von der Pradation abhangt, der sie aus-
gesetzt ist. Somit kann auch L. littorea nur dort einen Einfluss ausiiben, wo sie durch
starken Frald oder Merkmal-vermittelte Effekte nicht komplett verdrangt oder ihre Akti-
vitat zu stark eingeschrankt wird. Wie wichtig Risiko-Effekte in diesem Zusammenhang
sein konnen, wurde auch in der vorliegenden Arbeit erneut deutlich. Die Schnecken
reagierten auf weibliche Krabben, obwohl diese fir sie keine reale Gefahr darzustellen
scheinen (Elner 1980). Es wurde bereits gezeigt, dass keine echte Konsumption
vonnoten ist, damit Beuteorgansimen auf Risiko-Signale reagieren (Heithaus & Dill
2002). Wahrend also keine Dichte-vermittelte Interaktion stattfindet, ist sehr wohl eine
Merkmal-vermittelte Interaktion zu beobachten. Ein &hnlicher Fall konnte bei L. littorea
in Habitaten mit hohen Dichten der Miesmuschel Mytilus edulis vorliegen. Die Muschel
ist die bevorzugte Beute von Carcinus maenas, weswegen fur Schnecken in solchen
Gebieten kaum eine Gefahr besteht, da den Krabben stets geniigend Miesmuscheln zur
Verfugung stehen (Molis unveréffentl.). Findet sich in solchen Fallen ein Einfluss der

Krabbe auf L. littorea, konnte dieser rein auf Merkmal-vermittelten Effekten beruhen.

Merkmal-vermittelte Effekte, die auf L. littorea und indirekt auch auf die Nahrungs-
ressourcen der Schnecke wirken, kénnen auf zwei verschiedene Weisen wirken. Die
erste, ,direkte” Mdglichkeit besteht darin, dass als Reaktion auf Risiko-Signale das
FralRverhalten der Schnecke verandert wird. Ein solcher Einfluss kann sich im grof3en
MalRe auf die Biomasse der Algen auswirken, die L. littorea als Nahrung dienen
(Trussell et al. 2002). Fur solche Merkmal-vermittelten indirekten Interaktionen (TMIIs)
wurde bereits ein direkter Zusammenhang zwischen der Dichte an Krabben und der
Algendichte vermutet, bei dem der Algenbestand parallel zur Zahl der Krabben zunimmt
(Beisiegel 2009).
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Eine zweite ,indirekte” Mdglichkeit der Merkmal-vermittelten indirekten Interaktion
zwischen C. maenas und Algen besteht darin, dass die Anwesenheit der Krabbe die
Populationsdynamik der Vermittlerart L. littorea beeinflusst. Dass dies denkbar ist, zeigt
sich an der durch die Krabbe ausgelosten Reduktion der Eizahl. Werden weniger Eier
gelegt, ist zu vermuten, dass deshalb auch die Rekrutierung der Schnecken und somit
ihre Populationsdichte abnimmt. Sind weniger Schnecken vorhanden, so ist dem-
entsprechend auch der FralRdruck auf die Algengemeinschaft geringer. Es ist im
Ubrigen sehr wahrscheinlich, dass eine solche Kaskade Merkmal-vermittelter indirekter
Interaktionen nicht auf der Ebene der Schneckennahrung Halt macht. Algen dienen
verschiedensten epibiotischen Organismen als Siedlungssubstrat. Auch im Rahmen der
Sukzession einer Artengemeinschaft kann ein Einfluss auf den Algenbestand wichtig
sein, da die Thalli der Pflanzen verschiedenen Tieren und neu angesiedelten Rekruten
als Schutz dienen (Janke 1986). TMIIs koénnten somit fir die Strukturierung einer
Artengemeinschaft von grof3er Bedeutung sein (Peacor & Werner 2001) und stellen ein

viel versprechendes zukinftiges Forschungsgebiet da (Schmitz et al. 2008).

4.6 Relevanz

Die Interaktionen zwischen der Strandkrabbe Carcinus maenas und der Strand-
schnecke Littorina littorea sind fir das Verstandnis des Habitats Gezeitenbereich von
Bedeutung. Beide Arten sind weit verbreitet (Reid 1996, Trussell & Smith 2000),
weswegen das System flr viele verschiedene Standorte représentativ ist. Wie zuvor
gezeigt, sind L. littorea und C. maenas und die durch sie ausgelosten TMIIs fur die
Strukturierung und das Beziehungsgeflecht der Arten des Gezeitenbereichs von
groBem Belang (Lubchenco 1978, Trussell et al. 2003, Eschweiler 2009). Dies gilt
besonders fur Situationen, in denen Dichte-vermittelte Interaktionen eine unterge-

ordnete Rolle spielen, wie im Fall der weiblichen Strandkrabben.

Bei einem Laborversuch stellt sich immer die Frage, welche Aussagekraft die
Ergebnisse fur die reale Situation im naturlichen Lebensraum haben. Manipulative
Experimente bergen stets die Gefahr, dass die gewonnenen Erkenntnisse durch Ein-
wirkungen des Experimentators verfalscht wurden. Fir die vorliegende Arbeit wurde
versucht, diese Einflisse moglichst gering zu halten, indem verschiedene Ansatze,
abgesehen von zu variierenden Faktoren, so identisch wie mdglich behandelt wurden.
Dass L. littorea indes in der Lage ist, Risiko-Signale auch im Freiland zu detektieren,
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haben bereits verschiedene andere Studien u.a. auch fur den Standort Helgoland
gezeigt (Hadlock 1980, Trussell et al. 2002, Ellrich 2010). Z.T. wurde im Freiland auch
speziell der Einfluss auf die Reproduktion untersucht (Bendel 2010). Die im Versuch
verwendeten Aquarien sind zudem mit der Situation in einem Gezeitentimpel zu
vergleichen, in dem das Wasser nur bei Flut ausgetauscht wird und sich Signalstoffe,
selbst wenn diese nur von Krabbenfaeces stammen, aufkonzentrieren kénnen. Es ist
deshalb anzunehmen, dass die im Labor gewonnenen Erkenntnisse auch fur das

natdrliche Habitat relevant sind.

4.7 Synthesis

Anhand der gewonnenen Erkenntnisse lasst sich vermuten, dass die Strandkrabbe
Carcinus maenas fur die Strandschnecke Littorina littorea einen wichtigen Risiko-Faktor
darstellt, auf den die Schnecke mit einer Veranderung der Reproduktion oder auch des
FralBverhaltens reagiert. Diese Merkmal-vermittelte Interaktion ist abhéngig von ver-
schiedenen exo- und endogenen Faktoren, wie Krabbendiat oder SchneckengréiRe, und
kann auch zwischen Populationen variieren. Sie findet auch im Freiland statt und
konnte dort Auswirkungen auf die gesamte Artengemeinschaft haben. lhre Bedeutung
ist vor allem dann besonders grof3, wenn Dichte-vermittelte Effekte eine untergeordnete

Rolle spielen.

Die Risiko-Reaktion von L. littorina ist nicht auf ein einzelnes Merkmal beschrankt,
sondern scheint aus einem Zusammenspiel von Verdnderungen in Morphologie,
Verhalten und life-history zu bestehen. Wie diese Merkmale miteinander in Verbindung
stehen, muss genauer untersucht werden, um einschatzen zu kdnnen, wie stark C.
maenas die Strandschnecke beeinflusst und welche Auswirkungen das auf andere
Arten hat. Nur so kann ein mdglichst umfassendes Verstandnis des Lebensraums
Gezeitenbereich erlangt werden, welches auch fir die Durchfihrung wirkungsvoller

SchutzmaflRnahmen in diesem Habitat essentiell ist.

4.8 Ausblick

Die durchgefuhrte Studie hat viele neue Erkenntnisse erbracht, jedoch sind auch viele
Fragen unbeantwortet geblieben oder sogar neu entstanden. So konnte nicht
ausfuhrlich geklart werden, was der genaue Grund fir das Fehlen der Risiko-Reaktion

bei den Sylter Exemplaren von Littorina littorea ist. Der Faktor Grol3e konnte hier als
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maogliche Ursache weder bestatigt noch abgelehnt werden, da die Paarungssaison zur
Zeit des entsprechenden Versuchs zu Ende ging und somit keine aussagekraftigen
Ergebnisse erlangt wurden. Um einen mdglichen Einfluss der Schneckengrol3e
abzuklaren, ware es angebracht, den Versuch innerhalb der Paarungszeit von L. littorea

zu wiederholen.

Laborergebnisse sind im Ubrigen nur dann relevant, wenn die Wirksamkeit der
untersuchten Effekte auch im natirlichen Habitat bestatigt werden kann. Obwohl auch
hierzu bereits Studien existieren (Hadlock 1980, Trussell et al. 2002, 2004), ist es nétig
die speziellen Gegebenheiten im Freiland mehr ins Versuchsdesign mit einzubeziehen,
um festzustellen, wie die Interaktion zwischen Rauber und Beute durch solche Faktoren
beeinflusst wird. Ob die Risiko-Reaktion von L. littorea im Zusammenhang mit Stress
und einem erhohten Stoffwechsel steht, bedarf ebenso weiterer Untersuchungen. Hier
bestiinde die Moglichkeit, die Respirationsrate der Schnecken bei An- und Abwesenheit
von Risiko-Signalen zu messen und so den jeweiligen Energieverbrauch zu bestimmen.
Wenn ein durch Carcinus maenas induzierter Stresszustand vorliegt, so sollte die

Respirationsrate in der Gegenwart von Risiko-Signalen der Krabbe erhéht sein.

Um herauszufinden, worauf die unterschiedliche Reaktion der genetisch identischen
Schneckenpopulationen von Helgoland und Sylt beruht, ist ebenfalls weitere Forschung
notig. Es ware beispielsweise interessant festzustellen, ob Schnecken aus einem
Habitat bei einem Verpflanzungsexperiment auch am anderen Standort ihre Reaktion
beibehalten, oder ob sie nach einer gewissen Zeit wie einheimische Schnecken rea-
gieren. So kénnte untersucht werden, ob die Risiko-Reaktion auf einer Einstellung auf
eine bestimmte Situation im juvenilen Stadium beruht und von da an festgelegt ist.
Alternativ kbnnte es auch sein, dass die phanotypische Plastizitat in der Risiko-Reaktion
Uber die gesamte Lebensspanne erhalten bleibt. Hierflir ware eine kontrollierte Aufzucht
der Schnecken am jeweiligen Standort von Vorteil, um mdglichst einheitliche Aus-
gangsbedingungen zu schaffen. Bei der Aufzucht koénnte auch bereits durch das

Hinzufligen einer Krabbe der Faktor Risiko-Signal variiert werden.
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VI Anhang

A 1: Versuch (1), 24.04.-03.05.2010. Mittlere
Eizahl jedes Replikats (ber
Versuchsdauer (10 Tage).

die gesamte

Ansatz Replikat Weiblilrf:rr: lu%rg Tag
L Cn 1 701
Ln_Ch 2 346
Ln_Ch 3 1233
Li_Ch 4 2558
Li_Ch 5 2024
Ln_Ch 6 564
Ln_Ch 7 4031
Li_Ch 8 2157
Li_Ch 9 4177
Li_Ch 10 3006
Ly_Cs 1 1587
Ly_Cs 2 3563
Lv_Cs 3 1774
Lh_Cs 4 492
Ly_Cs 5 1487
Ly_Cs 6 1457
Lv_Cs 7 2354
Lv_Cs 8 1082
Ly_Cs 9 2952
Li_Cs 10 2845
L 1 4039
L 2 3096
Lu 3 3694
Lu 4 3044
Lu 5 4378
L 6 2736
Lu 7 1926
Lu 8 3069
Lu 9 3861
Lu 10 2057
Ls Cn 1 3414
Ls Ch 2 1738
Ls Ch 3 2941
Ls Ch 4 2909
Ls Cu 5 2403
Ls Cu 6 1919
Ls Ch 7 2930
Ls Ch 8 2524
Ls Ch 9 2619
Ls Ch 10 2874
Ls Cs 1 3877
Ls Cs 2 2035
Ls Cs 3 2212
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Ls_Cs 4 2127
Ls_Cs 5 3279
Ls_Cs 6 2235
Ls_Cs 7 1861
Ls_Cs 8 1481
Ls_Cs 9 3203
Ls_Cs 10 3164
Ls 1 2073
Ls 2 2688
Ls 3 2188
Ls 4 2901
Ls 5 1088
Ls 6 2396
Ls 7 2826
Ls 8 2651
Ls 9 2351
Ls 10 2592

A 2: Versuch (2), 13.54.-22.05.2010. Mittlere

Eizahl jedes Replikats Uber die gesamte

Versuchsdauer (10 Tage).

Ansatz Replikat WeibEclrfsrT Iup;]rg Tag

R 1 2196
oM ) 1128
ca M 3 2333
ca M 4 2791
oM 5 3338
ca M 6 1564
oM . 1588
oM 8 1556
oM 9 1353
ca M 10 3091
CoM 1 2879
Y » 1732
Y 3 2782
Co M 4 1061
Co M 5 3037
Y 6 2919
Y ; 2105
co M 8 2234
Co M 9 1447
Co M 10 1762
caL 1 2817
ca L 2 1682
ca L 3 797
oL 4 2530
oL 5 1848
ca L 6 608
oL ; 2843
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ca L
ca L
Ca_L
co L
ce L
ce L
co L
co L
ce L
ce L
ce L
ce L
ce L

~

A XRXAAARXNXRXAXAAXRRAR

[E=Y
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LOOO\ICD()‘I-&(AJI\)I—"SOCD\IO)U‘IJ}@I\)H

[En
o

1123
1269
1878
2383
1781

364
3014

805
1208
1124
2306

634
2923
3399
1958
1579
2850
2615
3899
4475
2425
3566

3165

A 3: Versuch (3), 02.06.-08.06.2010. Mittlere

Eizahl jedes Replikats Uber die gesamte

Versuchsdauer (7 Tage).

Ansatz Replikat WeibEcIﬁSrT lu%rg Tag

o 1 799
L ot ) 991
L o 3 586
L o 4 297
L ot 5 522
L ot 6 581
L o ; 224
L o 8 704
L ot 9 252
L o 10 599
e 1 1468
Lot ) 417
L o 3 926
Lot 4 1374
Lot 5 1238
Lot 6 701
L o ; 390
L o 8 245
Lot 9 2010
L C 10 527
. C 1 740
L ) 642
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