Junge Arianta arbustorum aus verschiedenen Populationen
zeigen Unterschiede im kannibalischen Verhalten
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Eikannibalismus bei Landschnecken

Ein wichtiger Beitrag zum Verstindnis der Evolution des Verhaltens sind detaillierte Unter-
suchungen iiber unterschiedliche Verhaltensmuster von Individuen aus verschiedenen Popu-
lationen. Bei Arianta arbustorum und einigen anderen Landschneckenarten fressen die zuerst
geschliipften Jungschnecken die noch ungeschliipften Geschwistereier ihres Geleges. Dieses
kannibalische Fressverhalten ist auf das Juvenilstadium der Tiere (4 - 6 Tage) beschrinkt; dltere
Schnecken verzehren keine Eier mehr. Frischgeschliipfte Schnecken fressen ausschliesslich
arteigene Fier und unterscheiden dabei weder zwischen befruchteten und unbefruchteten Eier
noch zwischen Vollgeschwister- und Halbgeschwistereiern. Die im Juvenilstadium kannibali-
schen Schnecken wachsen schneller, erreichen das Reproduktionsalter frither und haben eine
hohere Uberlebenswahrscheinlichkeit als ihre nicht-kannibalischen Geschwister. Mit Hilfe eines
Modelles konnte gezeigt werden, dass das kannibalische Verhalten der Jungschnecken unter den
meisten Bedingungen durch die Selektion begiinstigt wird (BAUR 1987).

Das Ausmass von Eikannibalismus innerhalb eines Geleges hingt hauptsichlich von der kanni-
balischen Neigung der Jungschnecken (= Zeit bis sie ein Ei fressen) und von der Schliipfasyn-
chronie des Geleges (= Zeitspanne vom Schliipfen des ersten bis zum letzten Jungen) ab. Die
Schliipfasynchronie diirfte hauptsidchlich von den wihrend der Eientwicklung vorherrschenden
Umweltbedingungen beeinflusst sein. Bei unterschiedlichen Bedingungen fiir einzelne Eier eines
Geleges (z.B. Unterschiede im Mikroklima innerhalb eines Eiablageplatzes) vergrossert sich die
Schliipfasynchronie eines Geleges auf mehrere Tage, womit sich Moglichkeiten zum Eikanniba-
lismus anbieten. In der vorliegenden Studie zeige ich, dass frischgeschliipfte A. arbustorum aus
verschiedenen Populationen (einem Mittellandwald, einem subalpinen Wald und einer Alpweide
in der Schweiz) sich im kannibalischen Verhalten unterscheiden. Um zu {iberpriifen, ob diese
Verhaltensunterschiede iiber lingere Zeit konsistent sind, habe ich Tiere aus den verschiedenen
Populationen in drei aufeinanderfolgenden Jahren untersucht.

Wie misst man Unterschiede im Fressverhalten von frischgeschliipften Schnecken?

Das kannibalische Verhalten der Jungschnecken wurde mit einer standardisierten Methode quan-
tifiziert. Frischgeschliipfte Tiere wurden einzel in das Zentrum einer Plastikschale (Durchmesser
6.5 cm) gesetzt, deren Boden mit feuchter Erde bedeckt war. In jede Testschale wurden in einem
Abstand von 2 cm rund um die Schnecke sechs arteigene Eier gelegt. Alle 12 Stunden wurde jede
Jungschnecke auf ihr kannibalisches Fressverhalten iiberpriift. Sobald ein Tier begonnen hatte
ein Ei zu fressen wurde der Test abgebrochen. Schnecken, die innerhalb von vier Tagen mit dem
Verzehren eines Eies begannen, wurden als kannibalisch betrachtet, die anderen als nicht-kanni-
balisch. Jede Jungschnecke wurde nur einmal getestet und wenn moglich wurde das Verhalten
von acht Tieren aus jedem Gelege untersucht.

Um das kannibalische Verhalten von Jungschnecken aus verschiedenen Populationen miteinan-
der zu vergleichen, habe ich erwachsene A. arbustorum in drei Lokalitidten gesammelt: (1) bei
Aesch, einem Mittellandwald 10 km siidlich von Basel (360 m ii. M.), (2) bei Amden, einer
Alpweide in den Ostschweizer Alpen (1430 m ii. M.), und im Gurnigel, einem subalpinen Wald
in den Berner Voralpen (1440 m ii. M.). In den Jahren 1989 - 1991 habe ich jeweils unmittelbar
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nach der Schneeschmelze in diesen Lokalitéiten 15 - 30 adulte A. arbustorum gesammelt. Wegen
Holzschlag konnten 1990 und 1991 keine Tiere mehr bei der Population Gurnigel gefunden wer-
den. Als Ersatz habe ich in diesen zwei Jahren A. arbustorum von einer Strassenbdschung
(Gurnigel B) 1 km 6stlich vor der urspriinglichen Lokalitédt (Gurnigel A) gesammelt. Schnecken
von diesen beiden Lokalititen gehdren zu verschiedenen Populationen.

Die eingesammelten A. arbustorum wurden zur Eiablage in durchsichtigen Plastikschachteln
gehalten, deren Boden mit feuchter Erde bedeckt waren. Die Schnecken wurden mit Salat gefiit-
tert. Die Hilfte der gelegten Eier wurden bei 19°C gehalten. Die aus diesen Eiern schliipfenden
Schnecken wurden auf ihr kannibalisches Verhalten getestet. Die tibrigen Eier wurden anderen
Jungschnecken in den Tests als Futter angeboten. In den drei Jahren wurden insgesamt 2,965
Jungschnecken aus 418 Gelegen auf ihr kannibalisches Verhalten tiberpriift.

Unterschiede im kannibalischen Verhalten

Die untersuchten Populationen unterschieden sich im Anteil an kannibalischen Jungschnecken
(Tabelle 1). Im Durchschnitt waren 87.8% der frischgeschliipften Schnecken von Aesch kanni-
balisch, 86.7% von der Population Gurnigel A, 70.7% von der Population Amden und 50.0% von
der Population Gurnigel B. In Aesch und Gurnigel B war der Anteil der kannibalischen Jung-
schnecken konstant wihrend den drei resp. zwei Untersuchungsjahren, in Amden waren 1991
mehr Jungschnecken kannibalisch als in den beiden vorangegangenen Jahren.

Kannibalische Schnecken aus den verschiedenen Populationen begannen auch unterschiedlich
schnell Eier zu fressen: 52.3% der kannibalischen Schnecken von Aesch begannen innerhalb
eines Tages ein Ei zu fressen, bei der Population Gurnigel B waren es nur 35.8%. In Popula-
tionen mit einem grossen Anteil an kannibalischen Schnecken begannen die Tiere auch schnel-
ler Eier zu fressen.

Betrachtet man den Anteil von kannibalischen Schnecken innerhalb eines Geleges, so fillt einem
auf, dass entweder viele Tiere (meistens alle acht getesteten Jungschnecken) oder wenige Tiere
eines Geleges kannibalisches Verhalten zeigten. Dies ist ein Hinweis, dass das kannibalische
Verhalten eine genetische Komponente hat.

Mbogliche Ursachen fiir die Unterschiede im kannibalischen Verhalten

Schnecken aus verschiedenen Populationen unterscheiden sich in der Schalen-, Gelege- und
Eigrosse (Tabelle 2). Schnecken aus der Population Aesch produzierten Gelege die 2.4 mal
soviele Eier enthielten wie diejenigen aus den Populationen Gurnigel A und B. Tiere aus der
Population Aesch legten auch die grossten FEier. Relativiert man aber die Eigrdsse zur
Schalengrosse der Schnecken, so produzierten Schnecken von den Populationen Gurnigel A und
B und Amden grossere Eier als Schnecken von der Population Aesch. Ein einzelnes Ei diirfte
eine grossere Investition fiir Tiere aus den Populationen Gurnigel A und B und Amden bedeuten
als fiir Schnecken aus der Population Aesch. Es war jedoch kein Zusammenhang zwischen dem
Anteil an kannibalischen Jungschnecken, der Gelegegrosse und der absoluten und relativen
Eigrosse erkennbar. Innerhalb der Populationen war auch kein Zusammenhang zwischen der
Hiufigkeit von Eikannibalismus und der Grosse der schliipfenden Schnecken ersichtlich.

Die vorliegende Studie diirfte eine der ersten sein, die Unterschiede im kannibalischen Verhalten
zwischen natiirlichen Populationen aufzeigt. Folgende sich gegenseitig nicht ausschliessende
Hypothesen konnten diese Unterschiede erklidren: Die Populationen unterscheiden sich (1) im
durchschnittlichen Verwandtschaftsgrad, (2) im Erndhrungszustand der schliipfenden Schnecken,
und/oder (3) in der miitterlichen Investition in einzelne Eier. Der Verwandtschaftsgrad ist der
wichtigste Faktor fiir die Evolution von Geschwisterkannibalismus. Es wird angenommen, dass
Kannibalismus hiufiger vorkommt, wenn der Kannibale und das Opfer nicht oder nur wenig mit-
einander verwandt sind. Sind beide eng miteinander verwandt, so zerstort der Kannibale Gene
des Opfers, welche zum Teil identisch mit den seinigen sind. Wegen wiederholten Paarungen mit
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verschiedenen Partnern sind die Eier eines Geleges von A. arbustorum hiufig von Spermien von
mehreren ,,Vitern* befruchtet, d.h. Eikannibalismus betrifft vor allem Halbgeschwister. Wir ken-
nen den durchschnittlichen Verwandtschaftsgrad innerhalb der untersuchten Populationen nicht.
Deshalb kann diese Hypothese nicht iiberpriift werden. Unterschiede im kannibalischen Ver-
halten konnten auch auf Unterschiede im Ernidhrungszustand der schliipfenden Schnecken zu-
riickzufiihren sein. Innerhalb eines Geleges weisen Eier von A. arbustorum eine geringe Vari-
ation im Energie- und Néhrstoffgehalt auf, und die Schliipfgrosse ist positiv mit der Eigrosse kor-
reliert. Innerhalb der Gelege diirfte somit die Schliipfgrosse der Schnecken ein Mass fiir deren
Erndhrungszustand sein. Kleinere und grossere Jungschnecken eines Geleges unterschieden sich
jedoch nicht in ihrem kannibalischen Verhalten. Dies ldsst vermuten, dass Eikannibalismus nicht
durch einen schlechten Erndhrungszustand schliipfender Schnecken ausgelost wird. Die vorlie-
gende Studie zeigte auch, dass Schnecken aus verschiedenen Populationen sich in der Investition
in einzelne Eier unterschieden. Tiere in der Population Aesch produzierten viele, aber relative
kleine Eier. In solchen Tieflandpopulationen diirften junge A. arbustorum einem grosseren Riu-
berdruck — vor allem durch Spitzmiuse, Kroten und Laufkéfer — ausgesetzt sein als in Gebirgs-
populationen. Somit gibt es in Tieflandpopulationen einen starken Selektionsdruck fiir schnelles
Wachstum der Jungschnecken.

Bei Tieren ohne direkte Brutpflege gibt es zwei verschiedene Strategien um die Uberlebenswahr-
scheinlichkeit der Nachkommen zu erhohen. Man produziert grossere Eier oder Junge, oder man
stellt den schliipfenden Jungtieren leicht erreichbare Futterreserven zur Verfiigung (z.B. in Form
von Futtereiern oder schwiécheren Geschwistern). Arianta scheint die zweite Strategie zu bentitzen.
Die fiir eine Mutter optimale Gelegegrosse kann anhand der potentiellen Uberlebenswahrschein-
lichkeiten von kannibalischen und nicht-kannibalischen Individuen berechnet werden. Dieses
System erlaubt eine Anpassung an die jeweils vorherrschenden Umweltbedingungen. Bei guten
Bedingungen konnen alle Jungen eines Geleges innerhalb eines Tages schliipfen und es wird kaum
Kannibalismus geben. Bei ungiinstigen Bedingungen im Eiablageplatz vergrossert sich die
Schliipfasynchronie eines Geleges auf mehrere Tage, womit sich Moglichkeiten zum Geschwister-
kannibalismus anbieten.

Diese Arbeit wurde vom Schweizerischen Nationalfonds zur Forderung der wissenschaftlichen
Forschung unterstiitzt.

Tabelle 1. Prozentueller Anteil junger Arianta arbustorum, die in verschiedenen Populationen
kannibalisch waren. Daten von drei Jahren sind dargestellt.

Anteil kannibalischer Schnecken (%)

Population

1989 1990 1991
Aesch 89.3 87.1 86.9
Amden 61.3 69.8 80.9
Gurnigel A 50.0 - -
Gurnigel B - 85.7 87.7
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Tabelle 2. Gehdusebreite, Gelege- und Eigrosse von Arianta arbustorum aus vier Populationen.
Relative Eigrosse bezieht sich auf Eivolumen/Gehdusevolumen der Mutter. Mittelwert + Stan-
dardabweichung mit Stichprobengrosse in Klammern sind angegeben.

Population ~ Gehiusebreite Gelegegrosse Eidurchmesser Relative Eigrofie
(mm) (Anzahl Eier) (mm) (x 10%)

Aesch 21.1£1.1(138) 71.9+27.7(140) 3.11+£0.16 (61) 7.10 £ 1.35(61)

Amden 185+09(108) 394 +19.0(171) 294+0.13(14) 8.15+1.62(14)

Gurnigel A 17.5+0.6 (128) 28.8+11.6(141) 2.91+0.18 (125) 9.67 £2.05 (117)

Gurnigel B 17.5+0.8 (102)  28.2 + 12.5 (98) 294 £0.19 (40)  9.83 £1.29 (40)
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