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Zur Auswertung der Diversitit und Struktur des Polymorphismus
bei den Binderschnecken Cepaea hortensis (Miiller 1774)
und C. nemoralis (Linné 1758) am Beispiel isolierter Populationen

Nina Sverlova'

Mit 10 Abbildungen und 6 Tabellen

Zusammenfassung

Der Isolationseinfluss auf die Diversitidt und Struktur des Polymorphismus der Cepaea-Arten wurde unter besonderer Bertick-
sichtigung der methodologischen Probleme der quantitativen Diversititsauswertung bei Banderschnecken untersucht. Der Di-
versititsgrad wurde nach L. A. Zhivotovski (1982) berechnet. Als isoliert werden hier Inselpopulationen (Deutschland), einge-
schleppte (Ukraine) sowie marginale (Russland) Populationen bezeichnet. Als Kontrolle dienten Festlandpopulationen aus
Deutschland. Es wurde die Morphenverteilung in 365 Proben (insgesamt 162.491 Individuen) analysiert. Bei der Arbeit wur-
den eigene Sammlungen, Literaturangaben sowie Angaben aus dem Archiv vom Prof. F. A. Schilder benutzt. Die meisten
isolierten Populationen zeigen eine Abnahme des Diversitatsgrads samt der Bildung eigenartiger polymorpher Strukturen.
Dies ist in kleinen, seit langem isolierten Populationen und bei C. hortensis stirker ausgeprigt. Milieubedingte Besonderheiten
der polymorphen Struktur kénnen eventuelle Ergebnisse des Isolationseinflusses teilweise verbergen. Im Beitrag werden vor
allem methodologische Grundlagen der quantitativen Diversititsauswertung bei Cepaea-Populationen und ihre eventuellen
Probleme detailliert beschrieben und diskutiert. Die behandelten Fragen diirften auch bei einer vergleichenden Analyse der
Literaturangaben zum Cepaea-Polymorphismus von Bedeutung sein. Altere Aufsammlungsdaten sind immer dann eine wert-
volle zusitzliche Informationsquelle fiir eine solche Populationsuntersuchung, wenn die Sammel- und Auswertungsmethodik
zugénglich und klar nachvollziehbar ist.

Abstract

On the evaluation of the diversity and structure of shell polymorphism in Cepaea hortensis (Miiller 1774) and C. nemoralis
(Linné 1758) as demonstrated by insular populations

The influence of isolation on diversity and structure of shell banding polymorphism was studied in two widely distributed
Cepaea species. Special attention was paid to methodological problems of quantitative evaluation of polymorphism. The level
of polymorphic diversity was calculated in accordance with the methods described by L. A. Zhivotovski (1982), with emphasis
on insular populations in Germany, those introduced to Ukraine and those at the periphery of the species range in Russia.
Continental populations from Germany were used as control. The distribution of morphs was analysed in 365 samples (with a
total of 162.491 specimens), utilizing own collections, data from the literature and from the archives of the late F. A. Schilder.
A majority of isolated populations demonstrate reduction of the level of polymorphic diversity associated with the formation
of a peculiar polymorphic structure. This trend was found to be more pronounced in small populations isolated for longer
time and was more expressed in Cepaea hortensis. It is concluded from this analysis that, caused by environmental peculiari-
ties, the polymorphic structure of a population can also partly camouflage possible consequences of the influence of isolation
on phenotypical and genotypical composition of a population. The methodological basis and potential problems of a quantita-
tive evaluation of the diversity within and among populations of Cepaea is discussed in detail, concluding that older primary
data from collections can be used as valuable additional source of information if methods of collection and determination of
morphs permits.
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Einleitung Populationen genutzt (u.a. Boettger 1931, Cain
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dere Vertreter der Gattung Cepaea, werden oft 1950). Es gibt zahlreiche Literaturangaben iiber
zur Erforschung mikroevolutiver Vorgidnge in das Vorkommen und die Verteilung polymor-
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pher Schalenmerkmale in den Populationen von
Bianderschnecken aus verschiedenen Gebieten
(Honek 1995, Lamotte 1951, Lamotte & Guer-
rucci 1970, Mazon et al. 1989, 1990, Ramos 1984,
Schilder & Schilder 1957 u. a.) sowie iiber ihre
Vererbung (Boettger 1950, Lang 1904, 1906,
Stelfox 1918, Wolda 1969a u. a.). Viele Autoren
versuchten auch die Ursachen der Entstehung
und der langfristigen Aufrechtenthaltung dieses
auffallenden  Polymorphismus zu erkliren
(Boettger 1931, Cain & Sheppard 1954, Jones
et al. 1977, Lamotte 1951, Schnetter 1950 u. a.).

Letzteres sollte von besonderer Bedeutung sein
fiir die durch natiirliche oder anthropogen be-
dingte Faktoren isolierten Populationen. Dazu ge-
horen Inselpopulationen, marginale Populationen
an der Grenze des natiirlichen Verbreitungsge-
biets der Art sowie eingeschleppte Populationen
auflerhalb dieses Gebiets. Eine der interessantes-
ten Fragen ist einerseits die langfristige Aufrecht-
erhaltung einer verhéltnisméafig grofen Diversitét
in solchen Populationen und andererseits ihre
eventuelle Verarmung samt der Entstehung eigen-
artiger polymorpher Populationsstruktur. Die Un-
tersuchungen an isolierten Populationen sind auch
wichtig, weil zivilisatorische Einfliisse sowohl zu
einer abnehmenden Isolation von Tier- und Pflan-
zenpopulationen fithren konnen, als auch umge-
kehrt oft zu einer zunehmenden Isolation von Tei-
len der Population, was sogar fiir autochthone
Festlandpopulationen gilt. Fiir die Auswertung
dieser Vorginge sind exakte quantitative Metho-
den auszuarbeiten und zu verwenden.

Man hat seit langem nicht nur bemerkt, dass
Banderschnecken eine grofe Vielfalt an Farben-
und Bénderungsvarianten, so genannten Mor-
phen, besitzen (Martens 1832, Clessin 1884 u. a.),
sondern auch die Tatsache, dass es darunter be-
sonders variable bzw. unvariable Populationen
gibt (Boettger 1921, 1931). Alle Versuche, die
polymorphe Diversitit in einzelnen Populationen
oder Gebieten bzw. bei verschiedenen Arten ein-
zuschidtzen oder miteinander zu vergleichen,
wurden aber meist allein auf die festgestellte
Morphenzahl oder sogar nur auf eine geringe
Anzahl von Hauptbdnderungstypen zuriickge-
fiihrt, wie z. B. bei Schilder & Schilder (1953a).
Sogar in der Arbeit von Boettger (1931), die die
moglichen Ursachen der groBeren Diversitét in
einzelnen Cepaea-Populationen zu erkldren ver-
sucht, bleibt die polymorphe Diversitdt nur ein
Morphen-Verzeichnis mit den zu diesen Mor-
phen gehorenden Individuenzahlen.

In den Banderschnecken-Populationen kom-
men aber immer mehrere seltene Variationen

vor, deren Vorhandensein oder Fehlen in einer
Stichprobe sehr zufillig ist (Schilder 1957, Sver-
lova 2001b). Fiir die genauere Auswertung des
Polymorphismusgrades (wie bei der Spezies-Di-
versitit) ist nicht nur die absolute Morphenzahl
(in einer Population) oder die relative Morphen-
zahl (in einer Stichprobe) wichtig, sondern auch
die GleichmaBigkeit der Morphenverteilung in
der Population bzw. Stichprobe. Dies gilt beson-
ders fiir die Populationen bzw. Kolonien mit ei-
nem groBen Isolationsgrad, in denen seltene
Variationen bei zufdlligen Schwankungen der
Populationsdichte sowie der Genfrequenzen
leicht verloren gehen und danach aus den be-
nachbarten Populationen nicht ersetzt werden
konnen.

Der Polymorphismus von Bénderschnecken
wurde also bisher mehr qualitativ als quantitativ
untersucht. Zhivotovski (1982) hat zur quantitati-
ven Auswertung des Polymorphismus zwei For-
meln vorgeschlagen, die auch in dieser Arbeit
verwendet werden, aber auflerhalb der ehemali-
gen Sowjetunion fast génzlich unbekannt sind.
Die Auswertung der polymorphen Diversitit ist
der der Spezies-Diversitdat dhnlich, ist aber bei
den Untersuchungen an Bédnderschnecken mit ei-
ner Reihe von hier ausfiihrlich zu dikutierenden
methodologischen Problemen verbunden. Ohne
ihre umfassende kritische Wiirdigung, moglichst
an konkreten Beispielen, ist eine weitere kor-
rekte quantitative Auswertung des Polymorphis-
mus in Cepaea-Populationen unmdéglich.

Die Morphenfrequenzen in Cepaea-Populatio-
nen schwanken wesentlich innerhalb sowohl
groBerer als auch kleinerer Raume (Diver 1939,
Schilder & Schilder 1953a, 1957 u. a.). Der An-
teil von bidnderlosen Schalen oder solchen, deren
Bander verschmolzen sind, sollte nach Aussage
verschiedener Hypothesen (z. B. klimatische Se-
lektion, visuale Selektion durch Feinde) stark
biotopbedingt sein. Das fiihrt dazu, dass jede Po-
pulation bzw. Kolonie von Bénderschnecken eine
eigenartige Morphenverteilung hat und sich meist
statistisch gesichert von anderen Populationen
oder von anderen Teilen derselben Population
unterscheidet. Diese Mosaikhaftigkeit im Scha-
len-Polymorphismus der Cepaea-Populationen
diirfte weitere mikroevolutive Erscheinungen
wohl verbergen. Dazu gehoren auch eventuelle
Ergebnisse des Isolationseinflusses, die diese Ar-
beit moglichst zu trennen und gesondert zu ana-
lysieren versucht. Dazu ist es notig, im folgenden
die methodologische Grundlagen der Auswer-
tung des Isolationseinflusses auf den Polymor-
phismus von Cepaea-Populationen unabhéngig
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von anderen zufilligen und umweltbedingten
Faktoren auszuarbeiten.

In mehreren Arbeiten ist die natiirliche Viel-
falt von Schalenmerkmalen auf die geringe An-
zahl von Hauptphidnotypen (Consubspecies bei
Schilder & Schilder 1952a, b, 1953a, b, 1957) -
oder besser: Morphengruppen — kiinstlich redu-
ziert. Die polymorphe Populationsstruktur wird
dann oft nur als Verhiltnis gebdnderter und un-
gebédnderter, effektiv gebédnderter und effektiv
ungebinderter Schalen usw. betrachtet (Came-
ron & Dillon 1984, Cameron & Pannett 1985, Ca-
meron et al. 1998, Goodhart 1973, Mazon et al.
1990 wu. a.). Diese Reduktion fiihrte in der Ver-
gangenheit auch dazu, dass Angaben zur poly-
morphen Struktur einzelner Populationen bzw.
einzelner Gebiete beziiglich des von E A.
Schilder gesammelten und derzeit in der Mala-
kozoologischen Abteilung am Museum fiir Na-
turkunde Berlin hinterlegten Schalenmaterials
sogar in seinen eigenen Arbeiten (Schilder &
Schilder 1957) nicht oder nur ungeniigend be-
riicksichtigt wurde. Es war deshalb notwendig,
eine entsprechende Revision der Cepaea-Samm-
lung Schilders am MfN durchzufiihren.

Einen weiteren Anstof3 zu diesem Thema ga-
ben Ergebnisse mehrjahriger Untersuchungen
zum Polymorphismus von C. hortensis in den ein-
geschleppten Kolonien in Lwow, Westukraine
(Sverlova 2001a, b, 2002), die im Vergleich zu
den autochthonen Populationen mit verschiede-
nem Isolationsgrad genauer ausgewertet werden
sollten. Ein Vergleich eingeschleppter Kolonien
auBerhalb des natiirlichen Verbreitungsgebiets
der Art mit Kontrollpopulationen aus Deutsch-
land diirfte besonders dadurch begriindet sein,
dass C. hortensis nach einigen Ansichten nicht
nur urspriinglich mitteleuropdisch ist (Boettger
1926), sondern sogar aus dem Kerngebiet Mittel-
europas, das in etwa dem Territorium der heuti-
gen Bundesrepublik Deutschlands entspricht,
stammen konnte (siehe die ,,Germanical region*
nach Taylor 1911, bzw. ,Deutschland“ nach
Schilder & Schilder 1953a).

Die vorliegende Arbeit ist also der Analyse des
Isolationseinflusses auf den Polymorphismus von
Cepaea-Populationen unter besonderer Beriick-
sichtigung methodologischer Probleme bei der
quantitativen Auswertung gewidmet. Dabei wer-
den eventuelle Einwirkungen der Isolation auf die
polymorphe Struktur und polymorphe Diversitit
der Populationen von Bénderschnecken moglichst
abgesondert analysiert. Eine polymorphe Struk-
tur (oder Struktur des Polymorphismus) ent-
spricht der quantitativen Morphenverteilung in

einer Stichprobe, Kolonie bzw. Population. Fiir
die Diversitdtsauswertung sind dagegen allein
Morphenfrequenzen wichtig, abgesehen davon,
welche Morphe welche Frequenz hat. Populatio-
nen bzw. Stichproben mit unterschiedlicher poly-
morpher Struktur konnen deshalb gleiche Werte
des Diversitétsgrads (sensu Zhivotovski 1982) ha-
ben. Eine Population ist als ,,isoliert” bezeichnet,
wenn Schneckenmigrationen und -einschleppun-
gen aus anderen Populationen ganz ausgeschlos-
sen sind (eingeschleppte Populationen auBerhalb
des natiirlichen Verbreitungsgebiets) oder ihre
Wahrscheinlichkeit minimal ist (Inselpopulatio-
nen innerhalb des natiirlichen Areals; Schilder &
Schilder 1953a). Marginale Populationen an der
Arealgrenze leben oft unter suboptimalen Le-
bensbedingungen fiir die Art, besiedeln nur einige
besonders geeignete Habitate und sind voneinan-
der gut getrennt. In diesem Fall diirfte man wohl
auch marginale Populationen fiir isoliert halten.
Festlandpopulationen im Zentrum des Areals
sind aber fast niemals vollstdndig voneinander ge-
trennt, die Wahrscheinlichkeit einer Migration ist
immer hoch. Derartige Populationen sind als Kon-
trolle den vermuteten isolierten Populationen ge-
geniiberstellt.

Die behandelten Fragen diirften auch bei an-
deren Untersuchungen an Bidnderschnecken von
Bedeutung sein, wenn die vergleichende Analyse
von Literaturangaben erforderlich ist, z. B. bei
der Erforschung der langfristigen Dynamik der
polymorphen Populationsstruktur.

Material und Methoden

Material

Die zahlreichen Angaben zur polymorphen Struktur in den
Populationen von Bénderschnecken wurden von F. A. Schil-
der und M. Schilder gesammelt und teilweise veroffentlicht.
Es seien hier besonders die Arbeiten iiber die Cepaea-Popu-
lationen der kleinen Insel Hiddensee an der Ostseekiiste
Deutschlands erwdhnt (Schilder 1950, Schilder & Schilder
1953a). Aus der letztgenannten Arbeit wurden auch die An-
gaben fiir die vorliegende Analyse verwertet. In einer weite-
ren Arbeit iiber Banderschnecken Europas haben Schilder &
Schilder (1957) die Angaben iiber die Morphenverteilung in
verschiedenen Populationen leider in einer einzigen Tabelle
zusammengefasst, welche nur die durchschnittliche Haufig-
keit des Vorkommens von Morphen in allen analysierten Po-
pulationen reprisentiert.

Die einmalige Sammlung von Voucher-Material der Bear-
beitung von Binderschnecken der Gattung Cepaea von F. A.
und M. Schilder befindet sich im Museum fiir Naturkunde
Berlin (vgl. dazu Angaben iiber die Sammlung und den For-
scher in Kilias 1973). Fiir diese Arbeit wurden vorwiegend
Angaben aus der Kartei und aus dem Archiv von Schilder
und nur teilweise das Material aus seiner Sammlung bertick-
sichtigt. Eine weiter gehende Nutzung der Sammlung war lei-
der dadurch erschwert, dass die in der Literatur (Schilder &
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Schilder 1957) und im Archiv beschriebenen Populationen
bzw. Stichproben in der Sammlung nicht vollstindig vorhan-
den sind. Offenbar handelt es sich tatsdchlich nur um repra-
sentatives Belegmaterial, wihrend die veroffentlichten Daten
von Schilder zum Teil zusitzlich noch auf Beobachtungen
und Notizen am Lebendmaterial basierten.

Der eventuelle Isolationseinfluss auf den Polymorphismus
von Binderschnecken wurde am Beispiel von Inselpopulatio-
nen beider Arten, marginalen Populationen (Aleksandrov &
Sergievski 1980; Sergievski 1982) sowie eingeschleppten Po-
pulationen (Sverlova 2001a, b, 2002) von C. hortensis analy-
siert. Inselpopulationen stammen von den Inseln Hiddensee
und Riigen an der Ostseekiiste Deutschlands (Schilder 1950,
Schilder & Schilder 1953a, 1957). Als Kontrolle dienten Po-
pulationen aus Sachsen, Thiiringen (bei Schilder & Schilder
1957 als ,jinnerer Kreis, Bergland“ bezeichnet); Ost-Mecklen-
burg, Mark und Borde (,innerer Kreis, Tiefland*). Fir C
nemoralis sind die Kontrollpopulationen aus ,,Tiefland“ und
wBergland“ sowohl zusammen als auch getrennt in Tab. 2
und Tab. 4 dargestellt. Fiir C. hortensis lieB das sich nicht
durchfiihren, weil alle Kontrollpopulationen bis auf sechs Po-
pulationen aus Ost-Mecklenburg das Gebiet ,Bergland“ re-
prasentieren. Fiir C. hortensis wurden aber die Proben, die
allein gelbe oder gelbe und rote Schalen enthielten, auch ge-
sondert und zusammen berechnet. (Selten vorkommende
braune Schalen sind bei F. A. Schilder auch als rot bezeich-
net).

Um die eventuellen Einwirkungen der Isolation von den
der Klimabedingungen zu unterscheiden, wurden auch einige
Festlandpopulationen von Béanderschnecken an der Ostsee-
kiiste Deutschlands (Stralsund, Heiligendamm, Doberan,
Wismar) in die vergleichende Analyse eingeschlossen. Der
Vergleich der Populationen aus den benachbarten Gebieten
(Hiddensee, Riigen und Stralsund) ist besonders charakteris-
tisch.

Als Beispiel einer eingeschleppten Population auflerhalb
des natiirlichen Verbreitungsgebiets der Art wurden die Ko-
lonien von C. hortensis aus Lwow, Westukraine (Sverlova
2001a, b, 2002) gewidhlt. Die meisten untersuchten Kolonien
sind relativ jung, da vor 20 Jahren noch eine Kolonie dieser
Art in Lwow selten zu finden war (Sverlova 2002). Heute ist
C. hortensis eine der Charakterarten unter den terrestrischen
Weichtieren von Lwow (Sverlova 2000) und besiedelt ver-
schiedene Stadthabitate wie Parkanlagen, Girten und Stra-
Benrander. Der Polymorphismus der Art wurde in Lwow
1998 bis 2001 qualitativ sowie quantitativ untersucht (Sver-
lova 2002).

Als Beispiel marginaler Populationen dienten zwei in
der Literatur beschriebene Populationen bzw. Kolonien
von C. hortensis aus dem Gebiet von St. Petersburg, Russ-
land (Aleksandrov & Sergievski 1980, Sergievski 1982). Sie
leben an der norddstlichen Grenze des natiirlichen Ver-
breitungsgebiets der Art. C. hortensis kommt St. Peters-
burg nur stellenweise vor; Habitate mit wiarmerem Mikro-
klima werden dabei bevorzugt (Aleksandrov & Sergievski
1980).

Methoden

Die Analyse berticksichtigt nur solche Proben, die nicht we-
niger als 150 Individuen enthielten und binnen nicht mehr
als 3-4 Jahren an einer genau bestimmten Probefliche ge-
sammelt bzw. berechnet worden waren. Unter den von Schil-
der & Schilder (1957) beschriebenen Proben wurden nur die
ausgewihlt, welche von den Forschern selbst oder von ande-
ren Personen speziell fiir die Forscher gesammelt worden wa-
ren. Die von Schilder & Schilder bearbeiteten Literaturanga-
ben sowie Material aus Museumsammlungen wurden nicht
beriicksichtigt, da es hier meist keine sicheren Informationen
iiber Sammelmethoden (Grée von Probenflichen usw.) und
bei den Literaturangaben auch nicht iiber die Methoden der
Phénotypen-Bestimmung gibt. Die Angaben von verschiede-

nen Sammeljahren oder -tagen sind zusammengefasst wor-
den. Es wurden insgesamt 162 Proben (66.955 Individuen)
von C. nemoralis und 203 Proben (95.536 Individuen) von C
hortensis analysiert. Bei der Analyse der Morphenverteilung
unter den gebénderten Schalen wurde ein Teil derselben Pro-
ben beriicksichtigt, und dabei nur jene, die nicht weniger als
100 gebdnderte Schalen enthielten. Zur Analyse der Domi-
nanz verschiedener Typen von Binderverschmelzungen an
den fiinfbanderigen Schalen beider Arten (Tab. 5, Abb. 9)
wurden nur Proben mit nicht weniger als 50 solcher Schalen
genutzt. Der Anteil von Schalen mit einer oder mehreren
Bénderverschmelzungen (Abb. 6-8) wurde aber fiir fiinfbin-
derige Schalen aus allen analysierten Proben berechnet.

Bei der Auswertung der polymorphen Diversitit in den
Populationen von Biénderschnecken sind nur die Binde-
rungstypen der Schalen und keine anderen polymorphen
Merkmale (Schalengrundfarbe, Farbe der Miindung und der
Bénder) beriicksichtigt worden. Der Anteil von gelben Scha-
len wurde fiir die Populationen von C. nemoralis ohne Zu-
sammenhang mit den bestimmten Varianten der Schalenban-
derung berechnet. Fiir die Populationen von C. hortensis
wurde dagegen allein das Vorhandensein nur gelber oder gel-
ber und roter Schalen zusammen festgestellt. Die selten an
den Schalen von Cepaea-Arten auftretenden zusitzlichen
Bénder oder deren Spuren wurden wie bei Schilder & Schil-
der (1953a, 1957) nicht als gesonderte Morphen aufgefasst.

Die Bénderungsmorphen werden nach der allgemein iibli-
chen Methodik bezeichnet (Clarke 1960, Lamotte & Guer-
rucci 1970 u. a.), wobei die Schalenbinder von der Gehduse-
spitze bis zum Nabel nummeriert sind. Eine Null an der
Stelle der Bandnummer bedeutet den vollkommenen Ausfall
des entsprechenden Bandes; die beobachteten Bénderver-
schmelzungen werden durch Klammern ausgedriickt. Die un-
vollkommenen Binderverschmelzungen, bei denen die dunk-
len Biander beiderseits des heller braunen Zwischenraums
noch gut unterscheidbar sind (Schilder & Schilder 1953a),
gelten als ,,vorhandene*.

Der Dunkelheitsgrad (DG1) der gebédnderten Schalen wur-
de nach Schilder (1923) berechnet. Jedes vorhandene Band
sowie jede Verschmelzung wurde dabei mit 1 bewertet und
dann summiert. Zudem wird der Dunkelheitsgrad allcin fiir
die obere Schalenseite (DG2) festgestellt. Dabei werden
allein das Vorhandensein von drei oberen Bindern sowie
ihre eventuellen Verschmelzungen beriicksichtigt. Nur diese
Binder und Verschmelzungen sind bei lebenden Tieren meist
sichtbar und deshalb hier als ,.effektiv® bezeichnet. Fiir jede
Probe mit nicht weniger als 100 gebdnderten Schalen wurden
die Durchschnittswerte von DG1 und DG2 berechnet.

Zur Auswertung der polymorphen Diversitét in den Popu-
lationen von Binderschnecken sind zwei Indizes verwendet
worden (Zhivotovski 1982): der Diversitiatsgrad oder die
Durchschnittszahl der Morphen in einer Population () und
der Anteil von seltenen Morphen (h). Sie wurden nach fol-
genden Formeln berechnet:

k= (v/P1+vP2+.. .+ Pm)
0

o

h=1--—
m
Pi. P2 ... Pm Morphenfrequenzen in der Population bzw.
Stichprobe
m Morphenzahl

Der erste Index (u) charakterisiert den Diversitatsgrad einer
Population, der durch eine Durchschnittszahl der Morphen in
der Population (nicht durch eine absolute Morphenzahl in
der Stichprobe!) ausgeprigt ist. Die p-Werte schwanken von
1 (bei monomorpher Population) bis m (wenn alle Morphen
gleiche Frequenzen haben). Der Anteil von seltenen Mor-
phen (h) wertet nicht den Diversitatsgrad an sich, sondern
die Struktur dieser Diversitdt aus. Je gleichmaBiger die Mor-
phenverteilung ist, desto niedriger sind die h-Werte. Beide
Indizes wurden fiir alle (u,. h,) und allein fiir gebanderte
Schalen (u, hy) berechnet.
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Fiir die Auswertung der Eigenartigkeit der polymorphen
Struktur in isolierten Populationen wurde die Ahnlichkeit ih-
rer Morphenverteilung (unter gebdnderten Schalen) mit der
in den Kontrollpopulationen berechnet. Dabei wurde der In-
dex der Populationsdhnlichkeit nach Zhivotovski (1982) ver-
wendet:

r=+/pi1q1 + vP292 + v/Pmdm

PL,P2---Pm Morphenfrequenzen in einer Population
bzw. Stichprobe
qi, 92 --- qm Morphenfrequenzen in anderer Population

bzw. Stichprobe

Der Index wurde nach den Frequenzen von 11 (fiir C. hor-
tensis) bzw. 14 (fiir C. nemoralis) hiufigsten Morphen berech-
net. Die Frequenzen anderer Morphen steigen meistens nicht
iiber 0,5% und konnten deshalb r-Werte nicht stark beein-
flussen.

Unterschiede in den Analysemethoden

Wihrend der Untersuchungen in Deutschland, Ukraine und
Russland wurden im groBen und ganzen dhnliche, aber nicht
identische Methoden benutzt. Der eventuelle Einfluss dieser
Inhomogenitat des Materials auf die Analyse wird unten be-
handelt (siehe Probleme der Diversititsauswertung); hier sol-
len nur die vorhandenen Unterschiede erwidhnt werden. Die
Probenflichen in Lwow waren nicht grofer als 30m im
Durchmesser (Sverlova 2001a, b), die in Deutschland bis
100 m (Schilder & Schilder 1953a, 1957). Die Ausdehnung
der Probenfldchen in Russland stieg wegen der geringen Po-
pulationsdichte bis 500 m (Sergievski 1982). Bei den Unter-
suchungen in Lwow wurden nur adulte lebende Schnecken
beriicksichtigt, in anderen Fillen auch leere Schalen. Fiir die
Vereinfachung der Materialdarstellung werden sowohl le-
bende Tiere als auch leere Schalen weiter meist als ,,Scha-
len* bezeichnet. Schilder & Schilder (1953a) haben fiir ihre
Analyse auch unausgewachsene Tiere benutzt, bei C. nemo-
ralis mit der Schalenbreite ab 10 mm und bei C. hortensis mit
mindestens 8 mm. Schilder (1950) und Schilder & Schilder
(1953a) definierten schwache und schmale Bander, die manchmal
an den Cepaea-Schalen statt normal ausgebildeter Bénder
vorkommen, anfangs als vorhanden; spiter als fehlend
(Schilder & Schilder 1957). In dieser Arbeit sind alle solche
Béander sowohl in Lwower Kolonien als auch bei der Bear-
beitung der Angaben aus dem Archiv von Schilder als ,,vor-
handen* bezeichnet. Als ,nicht vorhanden* sind hier dage-
gen die glasigen Bandspuren bezeichnet, die ziemlich oft an
banderlosen Schalen auftreten und meist nur stellenweise
sichtbar sind (Schilder & Schilder 1953a). Fiir die C. horten-
sis-Populationen aus dem Gebiet von St. Petersburg fehlen
Angaben iiber die Ausbildungsstufe der Schalenbinder.

Bei den Untersuchungen zum Polymorphismus der einge-
schleppten C. hortensis-Kolonien in Lwow wurden zwei oder
mehr Binder als verschmolzen gewertet, wenn sie sich bei
nicht weniger als vor dem letzten Umgangsviertel der Schale
des ausgewachsenen Tieres vereinigen (Clarke 1960). Schil-
der & Schilder (1953a) dagegen haben das Vorhandensein
der Banderverschmelzungen bei den adulten Tieren an der
Stelle festgestellt, die nur etwa 1/8 Umgang vor der Lippe
liegt. Bei den jungen Tieren ohne ausgebildete Schalenlippe
wurde der Bianderungstyp am Miindungsrand bestimmt.

Um die eventuellen Unterschiede festzustellen, die einer-
seits durch die Beriicksichtigung der nicht vollstindig ausge-
bildeten Schalen und andererseits durch die Bestimmung der
Binderungstypen niher als gewohnlich (Clarke 1960 u. a.)
zur Lippe der ausgewachsener Schnecken verursacht sein
konnten, wurde bei 976 vollig ausgebildeten fiinfbidnderigen
Schalen von C. nemoralis aus einer Stichprobe von der Insel
Poel (Schilder & Schilder 1953b) die Art der Binderver-
schmelzungen an drei verschiedenen Stellen registriert: 1)
vor dem ganzen letzten Gehduseumgang; 2) vor dem letzten

Umgangsviertel; 3) an der Miindung. Fiir sechs im Archiv
von Schilder beschriebene Stichproben von C. hortensis aus
Stralsund wurde auBerdem die Morphenverteilung fiir adulte
und die fiir junge Tiere gesondert berechnet.

Bezeichnungen

b fiir gebanderte Schalen berechnet bzw. gebédndert
BV  Binderverschmelzung

DG1 durchschnittlicher Dunkelheitsgrad gebédnderter Schalen

DG2 durchschnittlicher Dunkelheitsgrad gebédnderter Scha-
len fiir die drei oberen Béander, ihre Ausfalle und
Verschmelzungen

g Stichproben allein mit gelben Schalen

g +1 Stichproben mit gelben und roten Schalen (bzw. mit
gelben, roten und braunen Schalen)

h Anteil von seltenen Morphen

m Morphenzahl

n Diversitatsgrad

N Individuenzahl

o fiir alle Schalen berechnet
PZ  Probenzahl

vb verschmolzengebandert
% Frequenz

Abkirzungen fiir Untersuchungsgebiete

BL ,Bergland“ - Kontrollpopulationen aus Sachsen und

Thiiringen (Deutschland)

Doberan, Ostseekiiste Deutschlands

Heiligendamm, Ostseekiiste Deutschlands

HI Insel Hiddensee, Ostseekiiste Deutschlands

KO Kontrollpopulationen aus Deutschland

KS Ostseekiiste Deutschlands

LW Lwow, Ukraine

Insel Riigen, Ostseekiiste Deutschlands

RU Gebiet von St. Peterburg, Russland

ST  Stralsund, Ostseekiiste Deutschlands

TL ,Tiefland“ - Kontrollpopulationen aus Ostmecklen-
burg, Mark und Borde (Deutschland)

WI  Wismar, Ostseekiiste Deutschlands

Ergebnisse

Polymorphe Diversitét

Um die eventuelle Abnahme der polymorphen
Diversitdt in den isolierten Populationen von
Bianderschnecken zu analysieren, betrachten wir
zuerst die Abhédngigkeit beider verwendeten In-
dizes und besonders des Diversitdtsgrads p von
verschiedenen Faktoren am Beispiel von Kon-
trollpopulationen. Weil diese Abhéngigkeit meist
nicht geradlinig ist, sind weiter allein experimen-
telle Regressionskurven (Abb. 1-5) zu zeigen.
Die h-Werte und die UngleichméaBigkeit der
Morphenverteilung nehmen bei Zunahme der
Individuenzahl ebenfalls zu (Abb. 1). Das gilt
auch fiir gebdnderte Schalen. Die Zunahme des
Diversitédtsgrads p ist nicht so deutlich oder gar
nicht ausgeprigt (Abb. 1). Dies ist auch bei der
mehrfachen Probenentnahme an einer Proben-
fliche zu beobachten (Abb. 2). Die Zahl der
registrierten Morphen steigt dabei immer schnel-
ler.
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U ist mehr vom Anteil der gebdnderten Scha-
len in einer Population bzw. Stichprobe abhin-
gig; bei einem groBeren Anteil der letzteren
(80-100%) nimmt p, aber wieder ab (Abb. 3).
Das Vorkommen von Schalen mit verschiedenen
Grundfarben in einer Probe (fiir C. hortensis —
Tab. 2) oder ihr Verhiltnis (fiir C. nemoralis —
Abb. 1) scheint keine bedeutende Einwirkung
darauf zu haben. Es sei aber darauf hingewiesen,
dass bei der Diversitdtsauswertung allein die
Bénderungstypen der Schalen ohne ihre Grund-
farbe beriicksichtigt wurden. Eine gelbe und eine
rote Schale mit fiinf unverschmolzenen Bédndern
wurden z. B. als eine Morphe betrachtet. Dunk-
lere oder effektiv dunklere Kontrollproben bei-
der Arten (d. h. mit groBeren Werten von DG1
und DG2) waren im Durchschnitt diverser
(Abb. 4, 5).

Die fiir die Auswertung der polymorphen Di-
versitdt verwendeten Indizes sind auch von den
ontogenetischen Phinotypus-Anderungen bzw.

trollpopulationen.
Dependence of the in-

inchvicumnzal, N dexes of polymorphic di-

versity (W, h,) on other
factors in control popula-
tions.

—&o— Morphenzahl
—m— Diversitatsgrad

von der Methodik der Phidnotypen-Bestimmung
abhiéngig. Die Beriicksichtigung der Schalen von
unausgewachsenen Tieren fiihrt zu einer Ab-
nahme der Frequenzen von verschmolzengebén-
derten Schalen und darunter der von Schalen
mit mehreren Verschmelzungen (Abb. 6D). Die
Bestimmung der Bénderungstypen der vollstédn-
dig ausgebildeten Schalen ndher zur Lippe als
gewohnlich verursacht umgekehrt eine gewisse
Zunahme dieser Frequenzen (Abb. 6C).

Die Morphenfrequenzen in den Populationen
von Binderschnecken zeigen manchmal groBe
Schwankungen sogar innerhalb kleiner Rdume
(Diver 1939). Dies verursacht aber nicht immer
eine deutliche Zu- oder Abnahme des Diversi-
tatsgrads p, Tab. 1 zeigt das am Beispiel einer
groflen Kolonie von C. hortensis in einer Parkan-
lage von Lwow. Die Probenflichen A und B sind
dabei hochstens 20 m voneinander entfernt und
durch keine Pfade etc. getrennt. Die Proben-
fliche B diirfte als ,,waldartig” bezeichnet sein,





