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Grof$ und Klein aus zoologischer Sicht

Genital- und Kérpergrofie bei hermaphroditischen Schnecken

Viele der auffilligsten Produkte der Evolution sind durch sexuelle Selek-
tion entstanden, wie z.B. der Schwanz des Pfaues oder die enorme Kor-
pergrofle minnlicher See-Elefanten. Minnchen mit stirker entwickelten
Waffen oder prichtigerem Schmuck sind erfolgreicher in Konkurrenz mit
anderen Minnchen oder in ihren Bemiithungen, Weibchen zur Paarung zu
bewegen.

Wir erwarten, dafS nur die Minnchen hoherer Qualitit sich eine Inves-
tition in solche Strukturen leisten kénnen, so dass es fiir Weibchen sinnvoll
ist, Minnchen mit diesen Strukturen zu bevorzugen'. Empirische Daten
haben oft gezeigt, dass die grofiten Minnchen nicht nur absolut grofSeren
Schmuck oder groflere Waffen haben, sondern auch groflere in Relation
zur gesamten Kijrpergréﬁe, d.h. sie investieren in deren Wachstum einen
hoheren Anteil Energie und Nihrstoffe?. Geweihe sind ein gutes Beispiel
dafiir’. Dieses Phinomen wird positive Allometrie genannt. Neuere Arbei-
ten haben die Allgemeingiiltigkeit des Zusammenhanges zwischen sexuel-
ler Selektion auf Grofle und positiver Allometrie in Frage gestellt’. Es ist
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aber zweifellos ein hiufig vorkommendes Muster und sogar Kritiker be-
tonen die Notwendigkeit weiterer empirischer Studien an einem breiteren
Spektrum von Arten, um zu kliren, unter welchen Umstinden positive
Allometrie auftritt.

Gelten diese Muster auch fiir Genitalien? Wegen des direkten Kon-
taktes zwischen Genitalien konnten diese fiir einfache Organismen der
beste Weg sein, Partnergrofle und -qualitit zu erkennen. Zudem sind Ge-
nitalien oft an Spermienkonkurrenz beteiligt, z. B. durch Entfernen von
Spermien eines Konkurrenten aus dem Genitaltrake des Partners oder
durch Manipulation des Partners. Wir wissen heute, dass Mannchen ihren
Ejakulaten einen ganzen Cocktail von Chemikalien beigeben kénnen, die
die Weibchen dahingehend manipulieren, die ibergebenen Spermien zur
Eibefruchtung zu verwenden, auch gegen deren eigene Interessen®. Grof3e
Sekretdriisen und analoge mechanische Strukturen in groflen Minnchen
(die sich diese leisten konnen) kénnten von Vorteil sein und zu positiver
Allometrie fiihren®. Coevolution wiirde ein Wettriisten zwischen Miannchen
und Weibchen auslésen und kénnte zu dhnlichen Allometrie-Mustern bei
weiblichen Genitalstrukturen fiihren, die im Gegenzug der Kontrolle von
Vaterschaft dienen. Im Gegensatz zu solchen Uberlegungen steht die /ock-
and-key-Hypothese. Diese berticksichtigt, dass minnliche und weibliche
Genitalien zueinander passen miissen, um optimal zu funktionieren. Gro-
Bere Genitalien wiren demnach nachteilig und gréflere Minnchen sollten
keine grofleren Genitalien haben. Empirische Untersuchungen haben fiir
einige Arten positive Allometrie von Genitalstrukturen gefunden (z.B. bei
den Penisknochen von Robben)” aber noch éfter leicht negative Allometrie®.
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Das bedeutet, dass grofiere Mannchen groflere Genitalien haben in absolu-
tem Maf$stab, aber kleinere in Bezug auf die KérpergrofSe.

In unserem Projeke sollten die oben erwihnten Hypothesen bei Lun-
genschnecken (Pulmonata) tiberpriift werden. Diese vertreten eine andere
taxonomische Gruppe als die iiblicherweise untersuchten Arten und sind
zudem keine Gonochoristen (getrenntgeschlechtliche Organismen), son-
dern Hermaphroditen, d.h. die Tiere haben gleichzeitig funktionierende
minnliche und weibliche Organe. Die meisten bisherigen Daten zur Allo-
metrie primirer und sekundirer Geschlechtsmerkmale kommen von Go-
nochoristen. Aber auch bei Zwittern ist mit Strukturen zu rechnen, die ei-
nerseits »minnlichec Manipulation und andererseits >weibliche« Kontrolle
von Vaterschaft unterstiitzen. Wenn man Lungenschnecken seziert, schei-
nen bei vielen Arten Genitalien die dominierenden Organe zu sein. Die
distalen Genitalien zeigen oft eine Vielfalt komplizierter, manchmal bi-
zarrer Strukturen, die auch zwischen Arten betrichtlich variieren kénnen,
welche in anderer Hinsicht sehr dhnlich sind. Das deutet auf die Wirkung
sexueller Selektion hin, wie auch die langen und komplexen Paarungen,
die typischerweise in dieser Gruppe beobachtet werden kénnen (z. B. Reise
in Druck).

Der bislang einzige gut untersuchte Fall von Manipulation bei Her-
maphroditen ist der sogenannte Liebespfeil bei Cornu aspersum, einer der
Weinbergschnecke verwandten Art. Die Tiere rammen den Liebespfeil zu
Beginn der Paarung in den Koérper ihres Partners und injizieren damit
ein Sekret, das die Spermienverdauung hemmt und im Falle von Kon-
kurrenten die Chancen der Vaterschaft erhoht’. Da auch Konkurrenten
versuchen, ihr Sekret zu injizieren, kann man erwarten, dass z.B. grofle
Pfeildriisen mit einer besonders hohen Sekretproduktion Selektionsvor-
teile bringen. Mit Ausnahme des Liebespfeiles und assoziierter Strukturen
ist die exakte Funktion der meisten Genitalstrukturen von Schnecken bis-
lang noch weitgehend unbekannt. Ein Schliissel hierzu wire Kenntnis da-
ritber, ob groflere Strukturen besser funktionieren als kleinere. Wir haben
versucht, dies mit unserer Untersuchung der relativen Grofle der Genita-
lien zu beurteilen. Die Hypothese fiir unsere Untersuchungen lautete, dass

®  Chase, R. and Blanchard K.C.: 7he snail’s love-dart delivers mucus to increase paternity.
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bei hermaphroditischen Schnecken die Genitalien selbst als Signal oder
Waffe (i.w.S.) dienen, damit sexueller Selektion unterliegen und positiv
allometrisches Wachstum zeigen.

Abb. 1a: Arion rufus, Paarung: ausgestiilpte Genitalien sichtbar als weiffe Masse zwischen den

Tieren

Unsere Untersuchungen begannen mit einer Studie an Arion (Wegschne-
cken), einer Gattung zumeist hdufiger Nacktschnecken. Einige Arten
streichen mit dem ausgestiilpten Eileiter iiber den Riicken des Partners.
Andere Teile der distalen Genitalien dienen der Bildung einer Spermato-
phore (ein linglicher schlanker Behilter, der die Spermien enthilt), ihrem
Transfer in den Partner und der Verdauung der im Gegenzug erhaltenen
Spermatophore. Die distalen Genitalien wurden gewogen und mit der Ge-
samtkorpermasse verglichen. Sie zeigen eine stark positive Allometrie im
Laufe ihrer Entwicklung, da sie bei Jungtieren relativ klein sind. Betrachtet
man aber nur geschlechtsreife Tiere, dndert sich das Muster in mindestens
vier der untersuchten fiinf Arten zu leicht negativer Allometrie (Abb. 2).
Dies unterscheidet sich von der Isometrie (direkt proportional zur Kérper-
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masse) oder positiven Allometrie der Masse des gesamten Genitaltraktes
und von der Isometrie eines Organs, das nicht zum Genitaltrakt gehért,
der Mitteldarmdriise. Es wire moglich, dass es einfache mechanische
Griinde dafiir gibt, dass die distalen Genitalien grofier Individuen relativ
klein sind, aber dann wiirde man das gleiche Muster bei einem Vergleich
zwischen den Arten erwarten. Die Kérpermasse adulter Tiere (Mittelwerte
der Arten) variiert innerhalb der Gattung um das 50fache, so dass diese
Voraussage leicht getestet werden kann: Der interspezifische Artvergleich
ergibt Isometrie und wir schlussfolgern, dass die intraspezifische von der
interspezifischen Allometrie deshalb verschieden ist, weil die distalen Ge-
nitalien mit der Genitalgrofe des Partners kompatibel sein miissen.

Abb. 1b: Weinbergschnecke, Helix pomatia.
Untersuchungsarten: (1a) Arion rufus, Paarung: ausgestiilpte Genitalien sichtbar als
weifle Masse zwischen den Tieren, (1b) Helix pomatia, (1c) Stagnicola corvus. Fotos
(b) and (c) aus Bildarchiv des Staatlichen Museums fiir Naturkunde Gérlitz.
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Bei drei weiteren Arten richteten wir unsere Aufmerksamkeit hauptsich-
lich auf einzelne Teile der distalen Genitalien: bei der Weinbergschnecke
(Abb. 1b, Helix pomatia) und den Sumpfschnecken Stagnicola corvus (Abb.
L¢) und Stagnicola turricula.

Abb. lc: Sumpfschnecken, Stagnicola corvus. Bildarchiv des Staatlichen Naturkundemuseums
Gorlitz.

Im Gegensatz zu Arion haben Weinbergschnecken ein Gehiuse, welches
die Genitalgrofie limitieren kénnte. Zudem leben und reproduzieren er-
wachsene Weinbergschnecken mehrere Jahre (Arion nur maximal ein
Jahr) und haben die oben erwihnten Liebespfeile (Abb. 3a). Anders als
bei Arion ergab der intraspezifische Vergleich distaler Genitalien bei der
Weinbergschnecke positive Allometrien fiir einige Organe (Penis, Bursa
ductus und Liebespfeilapparat), die die Wirkung sexueller Selektion bei
allen drei Funktionseinheiten, Spermieniibertragung, Spermienverdauung
und Manipulation, indizieren kénnten. Grofle Organe kénnten hier also
tatsichlich Selektionsvorteile bieten.
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ADbb. 2: Allometrie distaler Genitalien bei adulten Arion. Die logarithmischen Skalen bedeuten,
dafd Isometrie eine gerade Linie mit einem Anstieg von 1 hervorrufen wiirde. Diinne
Linien sind intraspezifische Regressionsgeraden fiir einzelne Arten: 4 von 5 Arten haben
Anstiege von < 1 (d.h. negative Allometrie). Die rote Linie zeigt die Regressionsgerade
durch die Mittelwerte der einzelnen Arten (Kreise): Anstieg 1,06.

Die Gehiuseschnecken der Gattung Stagnicola unterscheiden sich von Ari-
on und Helix in mehreren wichtigen Punkten. Sie gehoren einer anderen
taxonomischen und okologischen Gruppe, den Siif§wasser-Lungenschne-
cken an, leben maximal anderthalb Jahre und haben ein bis zwei Fort-
pflanzungsphasen, und sie haben einen anderen Paarungsablauf, wihrend
bei Weinbergschnecken und Arion die Spermien gleichzeitig wechselsei-
tig ausgetauscht werden (d. h. beide Partner fungieren als Minnchen und
Weibchen zugleich), fungiert bei Stagnicola jeweils ein Tier als Minnchen
und das andere als Weibchen, wobei aber die Partner in nachfolgenden
Paarungen ihre Geschlechterrollen tauschen kénnen. Wichtig ist auch,
dass beide Stagnicola-Arten eine ansehnliche intraspezifische Variabilitit
der Kérpergrofle aufweisen. Die Schalenmafle erwachsener Tiere variieren
um das Doppelte.

Bei der Paarung steigt das als Mannchen agierende Tier auf die Schale
des Partners und stiilpt den am weitesten distal liegenden Teil des minn-
lichen Genitaltraktes, das Praeputium, aus (Abb. 3b). Dieses formt eine
lange, muskulidre Rohre, die bis zur weiblichen Genital6ffnung des Part-



216 Collegium PONTES: Die Stirke der Schwiiche

ners reichen muss. Kleinere Individuen paaren sich unvermeidlich meistens
mit Tieren, die grofler als sie selber sind und umgekehrt grofle Individuen
meistens mit kleineren. Somit miissen sich kleinere Individuen relativ wei-
ter strecken, um die Genitaléffnung des Partners zu erreichen. Demnach
wire negative Allometrie zu vermuten. Tatsichlich ist das Muster aber bei
S. corvus sehr nahe an Isometrie, und S. turricula zeigt knapp signifikante

positive Allometrie (Abb. 4).

4
4

Abb. 3: Genitaltrakt von Helix pomatia (a) und Stagnicola turricula (b). Die roten Linien
begrenzen die gemessenen bzw. gewogenen Abschnitte.
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Demnach scheint es Vorteile zu geben, ein lingeres Pracputium zu haben,
als lediglich notig wire, um den Partner zu erreichen. Dies deutet ebenfalls
die Wirkung von sexueller Selektion an. Beide Arten zeigen zudem posi-
tive Allometrie fiir den Penis, der der nichste distale minnliche Genital-
abschnitt ist. Er wird durch das Praeputium hindurch ausgestiilpt und in
den weiblichen Genitaltrake eingefiihrt.

Zusammenfassend haben unsere Ergebnisse viel Variation in der
Allometrie von Genitalorganen offenbart, nicht nur zwischen unterschied-
lichen Teilen des Genitaltraktes sondern auch zwischen Arten, sogar eng
verwandten. Abgesehen davon miissen grofSere Genitalien allgemein vor-
teilhaft sein, da groflere Individuen immer groflere Genitalien hatten, je-
doch nur einige grofier relativ zur Gesamtkdrpermasse. Wir wissen immer
noch nicht genug tiber die Funktion von Genitalorganen, um vorhersagen
zu konnen, welche positive Allometrie zeigen.

S. turnicula Py
* @
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Abb. 4: Allometrie der Linge des Praeputiums bei zwei Arten von Stagnicola. Die Regressions-
geraden sind rot abgebildet. Nur bei S. turricula hat die Regressionsgerade einen margi-
nally signifikant steileren Anstieg (p = 0,05) als bei Isometrie zu erwarten wire (blaue ge-
strichelte Linie), was positive Allometrie andeutet. Nur Individuen, die bei der Paarung
beobachtet wurden, sind eingeschlossen.
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