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DE WEST-EUROPESE LITTORINA-SOORTEN : EEN STAND VAN 
ZAKEN IN HET ONDERZOEK EN BESCHRIJVING VAN DE VER- 
SCHILLENDE SOORTEN.

T h . W a r m o e s

1. INLEIDING.

Ter beëindiging van mijn biologiestudies in 1986 had ik de 
gelegenheid een eindwerk te maken over (de systematiek van) onze 
Littorina-soorten (Alikruiken). Bij het veldwerk werd ik daar­
bij geholpen door een tweetal SWG-ers, met name E. Dumoulin en 
R. Vanwalleghem. Langs deze weg wil ik deze mensen nogmaals be­
danken. Ais tegenprestatie beloofde ik hen "iets" neer te pen­
nen over de groep Littorina voor "De Strandvlo".

Het belangrijk kleur- en vormpolymorfisme* en de sterk ver­
schillende voortplantingsbiologie van de diverse soorten in het 
genus Lltto/ilna hebben, samen met het feit dat de dieren gemak­
kelijk te verzamelen zijn, altijd al gezorgd voor een zeer ruime 
belangstelling voor deze diertjes vanwege de biologen (ecologen, 
fysiologen, genetici, ...). PETTITT (1974) geeft een lijst van 
736 referenties uit de periode 1758-1973 betreffende de familie 
LLIto/ilnLcLae. en hij zag zich later genoodzaakt de lijst uit te 
breiden met een behoorlijk aantal aanvullingen (PETTITT, 1979).

Er is dus al enorm veel onderzoek verricht op het genus,
maar naarmate het onderzoek vordert, wordt de zaak steeds com­
plexer en komen er meer vragen bij. De laatste tien jaar werden 
gekenmerkt door een grondige revisie van de systematiek en de 
taxonomie van de familie Litio/liaidae,. Zowel voor Europa ais 
voor de tropen is deze revisie nog steeds aan de gang (zie b.v. 
REID, 1986). Door de grote hoeveelheid te verwerken literatuur 
dreigt de (niet-gespecialiseerde) amateur in deze diergroep to­
taal verloren te lopen. Daarom deze bijdrage.

2. ALGEMENE BESCHRIJVING VAN HET GENUS LITTORINA FERUSSAC, 1822.

Het genus Litio/tina (Alikruiken) hoort thuis in de familie

* : deze termen worden in het gloásarium uitgelegd.
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LittofLinidae., subklasse Prosobranchia (Voorkieuwigen), klasse 
Gastropoda (Slakken).

Littorina-soorten delen een aantal kenmerken met de overi­
ge Prosobranchia. Ze bezitten een operculum (sluitplaatje), 
waarmee ze bij droogte of gevaar hun schelp afsluiten. De mond 
staat op een verlengde en beweeglijke snuit. De dieren hebben 
één paar tentakels, met aan de basis hiervan kleine oogjes.
Spijsverterings-, voortplantings- en uitscheidingsstelsel monden 
uit in de mantelholte*. In deze mantelholte, die in verbinding 
staat met de buitenwereld, bevinden zich ook de kieuwen. De die­
ren zijn van gescheiden geslacht, maar het uitwendig sexueel di- 
morfisme* is in de regel erg beperkt.

Het bijzondere aan deze dieren is dat ze enkel in de getij­
denzone voorkomen en sommige soorten komen er zo hoog voor (tot 
in de spatzone) dat ze in feite de grens aanduiden tot waar ma­
riene organismen op het land kunnen overleven.

Het innemen van deze toch wel speciale ecologische niche* 
heeft de Li.tÀ-0/ii.nidae. een succesrijke ontwikkeling verzekerd en 
overal ter wereld komen zij dan ook talrijk voor. Dit was mo­
gelijk doordat ze een heel aantal fysiologische en ethologische 
aanpassingen hebben ontwikkeld, zoals een grotere weerstand te­
gen uitdroging en verlaagde saliniteit en het wegkruipen in
spleetjes in de rotsen bij laag water. Morfologisch verschillen 
de L-ubLo/iin-LdLae. echter niet erg van de overige Prosobranchia.

Schelpkleur en -vorm zijn bij alikruiken erg variabel. De 
variabiliteit wordt waarschijnlijk bepaald door een kombinatie 
van genetische en milieufactoren. De voortplantingsbiologie is 
zeer verschillend van soort tot soort. Men heeft ovipare* en 
ovovivipare* soorten. In de groep der ovipare soorten kan men 
nog een onderscheid maken tussen soorten met pelagische* en soor­
ten met benthische* eieren.

Er zijn soorten waarbij uit de eieren een pelagisch larfje 
komt en andere waar de ontwikkeling direct gebeurt, d.w.z. dat 
de larvale stadia* in het ei zelf worden doorlopen; uit het ei 
komt dus een miniatuur-slakje geslopen. Voor de Europese soorten 
is het zo dat de ovovivipare soorten en de soorten met benthi­
sche eieren (voor zover hun voortplantingsbiologie gekend is)
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een directe ontwikkeling kennen, terwijl de soorten met pelagi­
sche eieren een larvaal stadium hebben. Voor de tropische vor­
men is de situatie echter complexer. Er zijn daar inderdaad 
soorten die benthische eieren hebben, maar planktonische larven, 
terwijl sommige soorten er in verschillende delen van hun ver­
spreidingsgebied verschillende voortplantingswijzen op na hou­
den (MILEIKOVSKI, 1975).

3. OVERZICHT VAN DE VERSCHILLENDE SOORTEN OF SOORTCOMPLEXEN.

3.1. LittofiZna l¿tton.e.a (LINNAEUS, 1758) - Gewone Alikruik
L. £ltto/ie.ai-S onze grootste alikruik; ze wordt tot 35 mm 

hoog en 25 mm breed. De schelp is stevig en de windingen afge­
vlakt. De top is scherp en beslaat 15 tot 20% van de totale 
schelphoogte. De sculptuur bestaat uit talrijke vlakke ribjes.
De mondopening is ovaal en neemt 60 à 70% van de totale hoogte 
in. De schelpkleur is meestal zwart, zwartbruin, bruinig of 
grijs, met vaak vele donkere lijnen of banden. Zeldzamer zijn 
bleke of roodachtige schelpen.

De mofologische variatie in L. ¿¿tton.e.a is niet erg groot. 
Dit wordt in het algemeen toegeschreven aan de voortplantings­
biologie van deze soort. Inderdaad, doordat de soort pelagi­
sche eieren en larven heeft, is de uitwisseling van genetisch 
materiaal tussen de verschillende populaties belangrijk en de 
effectieve populatiegrootte hoog (BERGER, 1973; 1977; BEARDMORE 
& MORRIS, 1978; WILKINS et al., 1978; MORRIS, 1979; WILKINS & 
O'REGAN, 1980; JANSON, in press), waardoor een differentiatie 
tussen deze populaties min of meer verhinderd wordt; de soort 
wordt dan homogeen voor de meest leefbare vorm in het meest 
voorkomend biotoop (LEVINS, 1968). Volgens NEWKIRK & DOYLE 
(1979), JANSON (1982a, b) en ATKINSON & WARWICK (1983) is bij 
L. minstens een deel van de morfologische variatie er­
felijk bepaald. Aangenomen mag worden dat dit ook voor L, titto- 
tiie.a geldt.

De soort plant zich voort in de periode januari-juni/juli 
volgens ALIFERAKIS & BERRY (1980) of gans het jaar door met een 
vermindering van de eileg in januari-februari en in juli-augus- 
tus volgens FRETTER & GRAHAM (1980). De eileg gebeurt doorlo-
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pend, maar met een piek bij springtij. De eieren worden in klei­
ne aantallen (1-9) gegroepeerd in een sferische capsule, welke 
geproduceerd wordt door het terminaal deel van de oviduct*, dat 
men capsuleklier* noemt. Uit de eieren komt een veligerlarve* 
geslopen, die gedurende 4 à 7 weken deel uitmaakt van het plank­
ton. Daarna volgt een metamorfose, en het dier zet zich op een 
hard substraat vast. De geslachtsrijpheid wordt bereikt na 12 à 
18 maand (schelphoogte = 10-12 mm). De dieren worden gemiddeld 
4 à 5 jaar oud, uitzonderlijk tot 20 jaar.

L. ttttoaea voedt zich vooral met Zeesla LLtva ¿actaea en 
Darmwier tatê zomo/iptia inteAttaatt¿ en hun kiemplantjes (WATSON & 
NORTON, 1985), maar ook met diatomeen en plantaardig afval (FRET­
TER & GRAHAM, 1980). Het is een typische bewoner van rotsige 
kusten, alhoewel de soort ook voorkomt op modderige plaatsen.
Haar voorkomen in de getijdenzone is afhankelijk van plaatselijke 
factoren; ze reikt van de hoogwaterlijn van springvloed (MHWS)* 
tot in het sublittoraal; de grootste concentratie vindt men 
meestal rond de laagwaterlijn van doodtij (MLWN)*.

L. ttiaLo/iea is inheems op de Europese kusten van Noord- 
Spanje tot de Witte Zee. De soort werd ingevoerd in Noord-Ameri- 
ka en komt daar voor van Labrador tot New Jersey (BEQUAERT, 1943; 
ABBOTT, 1974). Ze is aanwezig op Groenland, in de Baltische Zee 
tot Bornholm, maar afwezig in de Middellandse Zee.

We hebben hier vrijwel zeker te maken met een goede en wel­
omlijnde soort, waarop al zeer veel fysiologisch en ethologisch 
onderzoek is gebeurt. De soort wordt traditioneel samen met L. 
ottuóata s.l. en 1. ¿axatttt¿ s.l. in het subgenus LbbLociaa on­
dergebracht. Omwille van de belangrijke verschillen met L. tit- 
to/ica, dienen L. atialata s.l. en L. Aa>cattttó s.l. echter in 
een ander subgenus, het subgenus Neyittyiejna ondergebracht te wor­
den (BANDEL, 1974; REID, in prep.; WARMOES, in prep.). L. L-cbLo- 
/i&a is inderdaad het type* van het subgenus Ltttoalaa,

3.2. Het' Lttto/itna -óa-vaf-Zik^-soortencomplex.
Afhankelijk van de auteur, onderscheidt men in deze groep 

momenteel drie tot zes soorten. Verreweg de meeste auteurs weer­
houden er echter vier : L. rilg/io¿tacata GRAY, 1839; L. ae.gte.cta



- 94-

BEAN, 1844; L, a/icaaa HANNAFORD-ELLIS, 1978 en L. Acvcai-tJLLó (OLI­
VI, 1792) s.S.. Tot voor kort werden deze beschouwd ais slechts 
één soort : L. ¿ci>ccvLÁJL¿¿ s.l.

De verschillende soorten hebben inderdaad een aantal ken­
merken gemeen. Ze hebben ongeveer dezelfde schelpvorm, alhoewel 
die erg variabel is : de schelp is hoger dan breed, de top steekt 
duidelijk uit boven de laatste winding en maakt een hoek van on­
geveer 90° (80°-100°), de mondopening is afgerond ovaal en be­
slaat zowat 60 à 75% van de totale schelphoogte. De mondrand is 
meestal verdikt en de sculptuur bestaat uit een aantal longitu­
dinale ribjes en groefjes.

Het zijn uitgesproken rotsbewonende dieren, die hoog in de 
getijdenzone leven. Bij eb kleven ze hun schelp met de mondope­
ning aan de rots door middel van een verhardend slijm ofwel be­
schermen ze zich tegen uitdroging door in spleetjes of holen weg 
te kruipen. Ze zijn zeer goed aangepast aan droogte- en koude- 
stress en zijn vooral actief ais de zee zich pas teruggetrokken 
heeft en de rotsen nog vochtig zijn. Alle soorten zijn omnivoor 
en voeden zich met micro-organismen, die ze van de rotsen af­
schrapen.

De vertegenwoordigers van deze groep komen in Europa voor 
van Nova-Zembla,of verder oostwaarts tot aan de Portugese kust. 
Alleen L. s>ax.at¿¿¿¿ s.s. komt verder zuidwaarts voor : tot aan 
Gibraltar; verder zijn er enkele reliktpopulaties van deze soort 
in de Middellandse Zee (Golf van Venetie, Tunesie), op de Azoren 
en in Zuid-Marokko. Fossiele vondsten tonen inderdaad aan dat 
L. MKattltó in het Kwartair veel zuidelijker voorkwam dan nu het 
geval is (FISCHER-PIETTE et al., 1970; zie ook JANSON, 1985).
De groep is ook autochtoon* aanwezig aan de Noord-Amerikaanse 
Oostkust (van Ontario tot New Jersey), op Groenland en op IJsland 
(BEQUAERT, 1943). In de Baltische Zee komt de groep voor tot Ru­
gen (DDR). L. AaxattttA s.s. komt verder nog voor aan de Noord- 
amerikaanse Westkust, tot Puget Sound (ABBOTT, 1974; FRETTER & 
GRAHAM, 1980) en in Zuid-Afrika (HUGHES, 1979). Omdat het com­
plex slechts recent werd opgesplitst is de verspreiding van de 
verschillende soorten slecht gekend.

De groep is op zich ook enorm polymorf. Dit polymorfisme 
weerspiegelt zich o.a. in de schelpkleur (alleen blauwe en groene
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schelpen werden nooit gevonden), in de schelpvorm (hoogte/breed­
te verhouding, relatieve hoogte van de mondopening) en in de 
sculptuur. De dieren zijn ook genetisch sterk polymorf (WIUM- 
ANDERSEN, 1970; BERGER, 1973; 1977; SNYDER & G00CH, 1973; CAU- 
GANT, 1979; CAUGANT & BERGERARD, 1979; WARD & WARWICK, 1980; WIL­
KINS & 0'REGAN, 1980; JANSON & WARD, 1985; WARD et al., 1986; 
JANSON, 1986). De oudere auteurs, zoals DAUTZENBERG & FISCHER 
(1912), beschreven de uitwendige variabiliteit door in de soort 
een aantal kleur- en vormvarieteiten te onderscheiden.

De publicaties van FISCHER-PIETTE en medewerkers (1961a, 
1961b, 1963, 1964, 1966, 1967, 1971) gaan al iets verder : er 
wordt gepoogd het polychromatisme* te verklaren door de invloed 
van milieufactoren zoals beschutting, saliniteit en temperatuur.
Ook SACCHI & TORELLI (1973) en SACCHI (1974) zoeken het in die
richting. Deze hoofdzakelijk Franse "ecologische school" is er 
echter nooit in geslaagd het polychromatisme afdoend te verkla­
ren. Dat moeten ze zelf toegeven : "Nos publications n'éclair- 
cissent pas fort le problème de cette espèce ... les études pré­
cédents n'apportent que peu d'explication en vue des problèmes 
complexes" (FISCHER-PIETTE et al., 1967).

De (Engelse) "ecogenetische school" legt vooral de nadruk 
op de rol van de visuele selectie : L. Aaxatittó s.l. heeft ve­
le predatoren (PETTITT, 1975) en niet-cryptische kleurvormen 
worden dan ook weggeselecteerd. Welke individuen niet cryptisch 
zijn hangt natuurlijk af van de kleur van de rots op een bepaal­
de plaats en zo komt het dat er tussen de populaties zulke grote
verschillen zijn in kleurvormfrequenties (PETTITT, 1973; HELLER, 
1975a; RAFFAELLI, 1979b; ATKINSON & WARWICK, 1983).

Ook de vormverschillen kunnen geïnterpreteerd worden ais 
zijnde het gevolg van verschillende selectiedrukken* : actie van 
wind en golven, droogte en predatie bepalen in sterke mate groot­
te, vorm en dikte van de schelp. Zo geeft een stevige schelp met 
een nauwe mondopening een goede bescherming tegen droogte en pre­
datie (vooral door de Strandkrab Ca/iclnuA maenae'), terwijl een 
schelp met een grote mondopening een grotere en sterkere voet 
toelaat, wat een betere houvast voor gevolg heeft (NEWKIRK & 
DOYLE, 1975; HELLER, 1976; RAFFAELLI, 1978a; RAFFAELLI & HUGHES, 
1978; NAYLOR & BEGON, 1982; FALLER-FRITSCH & EMSON, 1985; J0HAN- 
NESON, 1986).
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ATKINSON & NEWSBURY (1984) becritiseren echter deze inter­
pretatie van het vormpolymorfisme. Ze vinden o.a. dat dieren 
uit klifpopulaties minder resistent zijn tegen droogte dan die­
ren van keistranden, terwijl juist de kliffen het droogste mil­
ieu vormen. Grote exemplaren van keistranden kunnen ook goed o- 
verleven op kliffen, waar kleine dieren leven. De auteurs wijzen 
er ook op dat de mortaliteit bij de klifpopulaties veel hoger 
ligt. De voortplantingsstrategie bestaat er bij deze dieren dan 
ook in dat ze meer en kleinere nakomelingen produceren dan hun 
soortgenoten uit de keistranden.

Op systematisch vlak verandert er heel wat in de jaren '70. 
Eerst wordt Lttto/i-uxa ntg/iotineata GRAY ais volwaardige soort 
herkend. De eerste stappen in die richting worden door DEYGLUN 
(1955) gezet; zij wijst voor het eerst op de belangrijke ver­
schillen tussen de ondersoort ntg/iottneata en de typische L. ¿a- 
x.atitts>. Haar studie wordt echter nooit gepubliceerd en krijgt 
dan ook weinig bekendheid. De definitieve afsplitsing van L. 
nig/ioLineata gebeurt uiteindelijk door SACCHI (1974, 1975) en 
kort daarop door HELLER (1975b).

L. ntg/iottneata is in het veld meestal gemakkelijk te on­
derscheiden van de overige vertegenwoordigers van het complex.
De soort wordt veel groter (schelphoogte tot 30 mm, doch meestal 
kleiner : ca. 20 mm). Schelp en mondrand zijn sterk verdikt.
De top steekt vrij sterk uit boven de laatste winding (10 à 25% 
van de totale schelphoogte) en maakt gewoonlijk een hoek van 
86-87°. De mondopening beslaat 65-75% van de totale schelphoog­
te. De sculptuur bestaat uit 12-21 brede en vrij vlakke ribben 
(op de laatste winding). Typisch is de aanwezigheid van donkere 
(bruine of paarse) lijnen in de groeven, maar deze zijn niet zel­
den afwezig (var. compressa). Het kleurpolymorfisme is bij L. 
nig/ioltneata beperkt en veruit de meeste schelpen zijn geelbruin. 
Er komen echter ook roodbruine en witte exemplaren voor, deze 
laatsten vooral op beschutte stranden met veel wierbegroeing 
(NAYLOR & BEGON, 1982).

Anatomisch is het verschil met L. ¿\u>catil¿A s.s. nog gro­
ter. L. ntg/iottneata is ovipaar : het legsel is ingebed in een 
geleiachtige massa die op een hard substraat wordt vastgekleefd.
L. Aa>cati¿t¿ s.s. is ovovivipaar : de eieren ontwikkelen zich in



een tot broedzak omgevormd terminaal deel van de oviduct. Wijf­
jes (FF) van L. nignotineata hebben in plaats van deze broedzak 
een geleiklier*. Er is bij de FF nog een ander verschil : L. ni- 
gn.oline.at.a-YY bezitten een ovipositor*, L. ¿axatitiA (s.s.)-FF 
niet. Ook de mannetjes (MM) van L. nignolineata zijn gemakkelijk 
t.̂, herkennen : in tegenstelling tot wat men bij de andere soorten 
han waarnemen is de penis enkel aan zijn terminaal uiteinde bezet 
met kliertjes; deze zijn gering in aantal (tot 12).

L. nign.oJiine.ata komt vooral voor op beschutte plaatsen en 
men vindt de soort ook lager in de getijdenzone dan L. aaxaiLL- 

jLLa s.S.. Dit zou duiden op een lagere resistentie tegen uit­
droging van L. nignotineata en heeft ais gevolg dat de ecologi­
sche niches* van de beide soorten enigszins gescheiden zijn (SAC­
CHI, TESTARD & VOLTOLINA, 1977; FRETTER & GRAHAM, 1980).

L. nignotineata wordt algemeen aanvaard ais een goede soort, 
die reeds werd aangetroffen aan de Franse en Spaanse Atlantische 
kusten en aan alle Britse kusten, uitgezonderd de Z0-kusten 
(FRETTER & GRAHAM, 1980; FISCHER-PIETTE & GAILLARD, 1971). Ze 
ontbreekt in Noorwegen (SNELI & VAN MARION, 1979). CAUGANT 
(1979), CAUGANT & BERGERARD (1979), KNIGHT & WARD (1986) en WAR­
MOES (1986) vonden reeds interessante electroforetische verschil­
len met de andere ruwe alikruiken. Een goede Nederlandse naam 
voor deze soort is misschien "Zwartgelijnde Alikruik".

Na de erkenning van L. nignotineata, splitste HELLER 
(1975b) het L. Aax.atitiA-complex op in vier soorten : L. nigno­
tineata GRAY, 1839; L. negtecta BEAN, 1844; L, patata THORPE,
1844 en L. nudiA (MATON, 1797). Deze splitsing gebeurde op grond 
van een studie van schelpmaten, penismorfologie, radula, electro­
foretische* patronen en gegevens over voortplanting en ecologie 
op een totaal van 15000 dieren.

L. negteeta is een dwergsoort die maximaal 5 mm groot wordt 
en daardoor vaak over het hoofd wordt gezien. De schelp is dun, 
breekbaar en bijna glad; men bemerkt enkel zeer fijne spiraalri- 
cheltjes; De mondopening is bijna rond van omtrek. De kleur 
van de schelp is donker (zwart of grijs) met vrijwel steeds ble­
ke banden of vlekjes ("getesseleerd") en er zijn ontogenetische 
verschillen* in dit patroon (HANNAFORD-ELLIS, 1984). Er komen



ook rood- en oranjebruine exemplaren voor, maar die zijn eer­
der zeldzaam.

De mannetjes worden gekenmerkt doordat hun penis een ver­
lengde tip heeft en slechts tot 9 klieren telt, die groot zijn 
in verhouding tot de penislengte. Deze klieren zijn steeds in 
één rij geschikt. Er zijn aldus belangrijke anatomische verschil­
len met L Aax.atiliA s.s. (geen verlengde tip, tot 35 klieren in 
meerdere rijen), maar voor al deze kenmerken is er een overlap.

L. neglecta is ovovivipaar, en alhoewel sommige (grotere) 
wijfjes gans het jaar door embryo's dragen, is er duidelijk een 
piek van de voortplantingsactiviteit in de late lente en zomer 
en mogelijks ook in het najaar. De dieren zijn reeds geslachts­
rijp bij een grootte van 1.4-1.7 mm voor de MM en van 1.6-1.8 
voor de FF. De dieren worden tot twee jaar oud, zeer zelden tot 
drie jaar (ROBERTSON & MANN, 1982; FISH & SHARP, 1985).

L. neglecta leeft in de zeepokzone, waar ze zich bij eb 
verschuilt in en tussen dode zeepokken en in kleine spleetjes; 
ze is echter ook bekend van zoutmoerassen (FISH & SHARP, 1985), 
van Laminaria-voetstukken en Corallina (FRETTER & GRAHAM, 1980) 
en van zeegrasvelden (ROBERTSON & MANN, 1982). Ze bewoont de zo­
ne tussen MHWN* en MLWN*; meestal is ze beperkt tot de middelste 
en bovenste delen van de zeepokzone. Het aantal ter beschikking 
zijnde schuilplaatsen (dode zeepokken en spleetjes) heeft een 
rechtstreekse invloed op de populatiegrootte en -dichtheid op een 
bepaalde plaats (RAFFAELLI, 1978b).

Ook L, neglecta wordt thans algemeen aanvaard ais een goede 
soort. Ze werd reeds aangetroffen op de Britse, Franse, Noorse 
en Noord-Amerikaanse (Massachussets) kusten (FRETTER & GRAHAM, 
1980; SNELI & VAN MARION, 1979). Voor deze soort bedacht ik de 
Nederlandse naam "Dwergalikruik".

RAFFAELLI (1979a) toonde aan dat L. patula en L. nudiA sen­
su HELLER (1975b) voor alle kenmerken een grote overlap vertonen 
en hij beschouwde L. patula dan ook ais een synoniem van L. nu- 
cLí a. HANNAFORD-ELLIS (1979) toont aan dat de L, patula van HEL­
LER bestaat uit een mengsel van twee stérk gelijkende soorten :
L. nudiA (MATON) sensu HELLER (1975b) en L. ancana HANNAFORD- 
ELLIS, 1978.
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Deze L. ancana is zeer gelijkend op L. A a .x a i. i t iA  s.s. (=4, 
/jucLLa sensu HELLER, 1975b). Op schelpkenmerken kunnen beide soor­
ten niet onderscheiden worden. Het voornaamste verschil is dat 
L. Aax.ati¿ÍA s.s. ovovivipaar is, terwijl L. ancana ovipaar is. 
SESHAPPA (1947) beschreef reeds gevallen van ovipariteit bij L. 
aoxoLU LLa , maar trok hieruit geen taxonomische conclusies. L. 
AaxadiliA-YY hebben een broedzak, L. ancana-YY een geleiklier.

De MM zijn moeilijker uit elkaar te houden; er zijn belang­
rijke verschillen in de penismorfologie, maar er is hierin een 
kleine overlap tussen de twee soorten, zodat deze kenmerken niet 
volledig betrouwbaar zijn. Het enige diagnostische kenmerk dat 
voorhanden zou zijn, de grootte van een gecilieerd veld nabij de 
anus, is zeer moeilijk te vinden, vooral bij gefixeerde dieren 
(HANNAFORD-ELLIS, 1979, 1980). Inmiddels heeft HANNAFORD-ELLIS 
mij echter meegedeeld dat dit kenmerk wel goed opging voor de ex­
emplaren die zij bestudeerde, maar dat exemplaren van andere lo- 
caliteiten in Groot-Brittanie wel voor problemen konden zorgen.
En dan nog niet gesproken van de "continentale" populaties ...

Schelpvorm en -kleur zijn zowal bij L. ancana ais bij L. 
AaxatiliA s.s. zeer variabel. De enorme variabiliteit van het L. 
AaxatiU-A-sooxtencomYiYex wordt grotendeels bepaald door deze twee 
soorten. De schelp is stevig, hoger dan breed met een vrij sterk 
uitstekende top (17-24% van de totale hoogte) die een hoek maakt 
van ca. 100°. De sculptuur bestaat uit een afwisseling van rib­
jes en groefjes, maar deze kunnen ook afwezig zijn en aantal en 
vorm van de ribjes en groefjes zijn erg variabel. De mondopening 
is nogal breed en ovaal en beslaat 55 à 63% van de totale hoogte. 
De mondrand is meestal verdikt. De schelp wordt tot 18 x 14 mm 
groot.

Alle grondkleuren zijn mogelijk voor de schelp, uitgezon­
derd zuiver groen en blauw; bovenop de grondkleur is dan nog een 
patroon mogelijk van banden, strepen en vlekjes van een andere 
kleur.

L. ancana en L. AaxatiliA s.s. (= L. nudiA') komen meestal 
sympatrisch* voor, maar HANNAFORD-ELLIS (1983, 1985) toonde aan 
dat L. ancana vooral in het najaar vruchtbaar is en in deze pe­
riode migreert naar de lagere delen van de getijdenzone om daar 
de eieren af te zetten. L, Aax.ai.iliA s.s. daarentegen is, ais
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enige soort in het complex, gans het jaar door vruchtbaar en 
zeer sedentair; de migratie (in een willekeurige richting) is 
volgens JANSON (1983) begrepen tussen één tot vier meter per drie 
maand. Het voortplantingsvermogen van L. AaxatitiA s.s. is e- 
norm : een pas gestichte populatie groeide op vijf maand tijd 
uit van 13 adulte en 50 juveniele exemplaren tot naar schatting 
24000 exemplaren (JANSON, 1987).

Terwijl L. ancana een voorkeur schijnt te vertonen voor 
(sterk) geexposeerde plaatsen (HANNAFORD-ELLIS, 1979; GRAHAME & 
MILL, 1986), komt L. AaxatitiA s.s. in zowat alle mogelijke bio­
topen voor : op sterk geexposeerde tot sterk beschutte plaatsen, 
op modder-, kei- of rotsstranden en kliffen, in zout tot matig 
brak water, van de spatzone tot in de zeepokzone.

Omwille van de geringe verschillen beschouwen CAUGANT 
(1979) en CAUGANT & BERGERARD (1980) L, ancana dan ook ais een 
reproductieve vorm van L, AaxatitiA. De ovovivipariteit zou een 
aanpassing zijn aan de (zomer)droogte. De overgang van ovipari- 
teit naar ovovivipariteit is vrij gemakkelijk te verwezenlijken, 
vermits ze enkel een wijziging inhoudt van de structuur van het 
terminaal deel van de oviduct. Deze overgang zou bovendien (voor­
al) bepaald worden door milieufactoren. Ook HUGHES & ROBERTS
(1981) menen dat L. ancana wel eens een reproductieve vorm van 
L. Aax.ati.liA zou kunnen zijn.

De meeste Britse en Zweedse onderzoekers (tyARD & WARWICK, 
1980; WARD & JANSON, 1985), koplopers in het huidige Littorina- 
onderzoek, vinden echter de belangrijke verschillen in allelfre- 
quenties* tussen sympatrische populaties van beide soorten -ge­
combineerd met de eerder aangehaalde verschillen in voortplan­
tingsbiologie- voldoende om het bestaan van twee afzonderlijke 
soorten aan te nemen. Wat men er ook van moge denken, het ver­
dient aanbeveling het onderscheid tussen beide vormen te blijven 
maken tot de zaak opgehelderd is. Men kan spreken van de "Le- 
vendbarende" en de "Eierleggende ruwe alikruik" (zijnde resp. L. 
AaxatitiA en L. ancana).

Recent slaagde men erin L. AaxatitiA met L. ancana te krui­
sen (WARD et al., 1986). Wonderbaarlijk is dat niet, vermits 
men al vaker vastgesteld heeft dat Littorina-soorten zeer weinig 
kieskeurig zijn bij de copulatie. Zo heeft men al paringen ge-
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meld tussen L. ri tg/io lineata en L. óoxwUJLIa (RAFFAELLI, 1977) en 
tussen mannetjes van L. 4axatili4 onderling (STROUD & KNUDSEN, 
1982). Wat wel interessant is, is dat de nakomelingen van de pa­
ringen 4axatilÍ4-a/icaaa leefbaar zijn (maar over hun fertiliteit 
i^ nog niets geweten) en dat men er enkel in slaagde MM van L. 
4ax.atll.-i4 met FF van L. a/iaaria te kruisen (en niet omgekeerd).

Omdat L. 4axatilÍ4 s.s. levendbarend en uitgesproken seden­
tair is, is de genetische uitwisseling tussen de verschillende 
populaties zeer gering. Daardoor krijgt men binnen de soort een 
ganse reeks vormen, die min of meer sterk verschillen in afmetin­
gen, schelpvorm en fysiologie. Dit staat in scherp contrast met 
de homogeniteit van L. litt o/ina (BERGER, 1973, 1977; BEARDMORE & 
MORRIS, 1978; WILKINS et al., 1978; MORRIS, 1979; WILKINS & 0'RE­
GAN, 1980; JANSON, 1982a, b; JANSON & SUNDBERG, 1983; ATKINSON & 
NEWSBURY, 1984). Elke vorm is specifiek voor een bepaald bio­
toop; men kan spreken van klifvormen, keistrandvormen, brakwater- 
vormen, enz.. Regelmatig zijn er één of enkele auteurs die me­
nen dat ze niet met twee vormen van dezelfde soort, maar met twee 
verschillende soorten te maken te hebben. Dit leidt dan natuur­
lijk tot controverses.

Een eerste probleem hieruit voortvloeiend situeert zich op 
nomenclatorisch vlak; het betreft de naam zelf van de overblij­
vende soort uit het complex. HELLER (1975b) noemde die L, /iudÍ4 
(MATON) en latere auteurs namen die naam over. Maar zoals RAFFA­
ELLI (1982) aantoonde, is die naam een jongere synoniem van L. 
4axatili4 (OLIVI). RAFFAELLI's bewering gaat natuurlijk alleen 
op ais L. /iudÍ4 en L. 4axatili4 inderdaad conspecifiek* blijken 
te zijn. Ondanks het feit dat de oorspronkelijke beschrijvingen 
vaag zijn en de types verloren zijn gegaan, wordt dit algemeen 
aangenomen (FRETTER & GRAHAM, 1980; RAFFAELLI, 1982; S. SMITH, 
1982; JANSON & SUNDBERG, 1983).

JANSON (1985) vergeleek de L, 4axatilÍ4-populatie van Ve- 
netie, de type-localiteit, met een aantal Zweedse en Britse po­
pulaties- (= L. nudLÍ4 sensu MATON). Zij stelde een vrij hoge ge­
netische identiteit* vast, maar vermits de genetische identiteit 
lager ligt dan die tussen L, 4axatilÍ4 en L. a/icaaa kan zij de 
mogelijkheid niet uitsluiten dat het om verschillende soorten
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gaat; omwille van het ontbreken van enig duidelijk biometrisch*, 
anatomisch of electroforetisch verschil tussen beide types stelt 
zij wel voor ze ais één soort te beschouwen.

Alleen J. SMITH (1981) pleit voor een scheiding tussen L. 
nudiA en L, AaxatitiA, maar aangezien zijn studie enkel betrek­
king heeft op de schelpkenmerken (die zeer variabel zijn!) werd 
zijn studie eerder sceptisch onthaald. JANSON & SUNDBERG (1983) 
vonden trouwens op talrijke plaatsen intermediairen. Men kan 
dus spreken van ecomorfen*, maar hoogstwaarschijnlijk niet van 
soorten.

Sommige auteurs, waaronder S.SMITH (1979, 1982) beschouwen 
ook L. tenetnoAa (MONTAGU, 1803) ais een afzonderlijke soort.
De schelp van L. terietnoAa is kleiner, dunner en donkerder dan 
die van L. AaxatitiA. WARD & JANSON (1985) toonden echter door 
electroforetisch en morfometrisch* onderzoek aan dat L. teneßmo- 
Aa duidelijk niets meer is dan een brakwatervorm van L. Aaxati­
tiA. Ze vinden o.a. een geleidelijke overgang over een salini- 
teitsgradient van de typische teneJÈJioAa naar de typische Aaxati­
tiA.

Uiteindelijk dienen hier nog L. jugoAa (MONTAGU, 1803) en 
L. g /ioinlandica MENKE, 1830 vermeld te worden. Hun status is 
nog onzeker, maar hoogstwaarschijnlijk betreft het hier enkel 
vormen van L. AaxatitiA (S. SMITH, 1982). Er zijn nochtans een 
aantal min of meer belangrijke electroforetische en ecologische 
verschillen tussen de Westeuropese en de Groenlandse populaties 
van L. AaxatitiA (PETERSEN, 1962; MUUS, 1967; WIUM-ANDERSEN,
1970; STROUD & KNUDSEN, 1982). Morfologisch zijn de verschillen 
echter zeer gering öf onbestaande.

3.3. Het LiidLonina ottuAata-soortencomplex.
Momenteel onderscheidt men in dit complex twee soorten :

L. ma/iiae SACCHI & RASTELLI, 1966 en L. ottuAata (LINNAEUS, 1758) 
s.s.. Tot voor kort werd voor deze laatste soort in West-Europa 
regelmatig de naam L, litto/ialiA (LINNAEUS, 1758) gebruikt. COL­
MAN (1932) heeft nochtans duidelijk de áanwezigheid van een gan­
se reeks intermediairen aangetoond tussen de Scandinavische en
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en de Westeuropese vorm (resp. L. oítuAcita en L. í¿iJLo/iaLu> sen­
su DAUTZENBERG & FISCHER, 1914). Beide vormen zijn conspeci- 
fiek en L. JUJJLo/icüLLó wordt dan ook beschouwd als een synoniem 
voor L. o&i-uóaia (door paginatie in LINNAEUS' 10de editie van 
Systema Naturae).

De soorten van dit complex zijn meestal gemakkelijk te on­
derscheiden van de overige Littorina-soorten. Een typische 
schelp is iets breder dan hoog en stevig. De top steekt zeer 
weinig uit boven de laatste winding (hoogte á 8% totale hoogte) 
en vormt een stompe hoek (ä 114°). Schelp en mondrand zijn sterk 
verdikt. De sculptuur bestaat uit een zeer fijn gereticuleerd 
patroon, dat met het blote oog moeilijk waarneembaar is. De 
schelp is meestal glanzend.

Ook de soorten van dit complex vertonen een uitgesproken 
kleurpolymorfisme. Daar waar het polymorfisme bij L, 
echter continu is (de verschillende kleurvormen zijn door tussen­
vormen met elkaar verbonden), bestaat het bij L. oLtuAata s.l. 
uit een (beperkt) aantal discrete fenotypes*. De belangrijkste 
hiervan zijn : oLivace.a (alle tinten van groen, uniform, met 
paarse mondrand), cJjbt-irta (uniform geei), au/iarvLLa (uniform oran­
je), donker /ie.tlcu£.ata (donker zigzagpatroon op donkere achter­
grond), en licht /teJilcitlata (donker zigzagpatroon op lichte ach­
tergrond). De andere kleurvormen zijn veel zeldzamer (SACCHI, 
1974; D. SMITH, 1976) : uiÁe.n¿> (uniform rood), /.uAca (uniform 
donker kastanjebruin), Inve,/iA-Lcoton. en attejinata (beide geban- 
deerd) om er enkele te noemen.

Ook hier heeft men een ecologische school die het poly- 
chromatisme tracht te verklaren op basis van een interactie tus­
sen ecologie en fysiologie van de dieren. De rol van de sterkte 
van de golfslag zou hierbij zeer belangrijk zijn, terwijl be­
paalde vormen minder bestand zijn tegen uitdroging en belich­
ting. Er zijn ook verschillen tussen de verschillende vormen in 
de mate van negatieve geotaxis* en in de voorkeur voor bepaalde 
wiersoorten (BARKMAN, 1955; VAN DONGEN, 1956; SACCHI, 1961,
1962, 1963, 1964, 1966a, 1974).

De ecogenetische school wordt vertegenwoordigd door D.
SMITH (1976) en REIMCHEN (1979). D. SMITH (1976) stelt vast dat
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voor L. o&iuAaia s.s. elke kleurvorm geassocieerd lijkt met een 
bepaalde wiersoort. Omdat dit telkens die wiersoort is waar die 
bepaalde kleurvarieteit het minst opvalt (omdat de schelp gelijkt 
op de luchtblazen van dat wier), schrijft ze dit toe aan disrup- 
tieve selectie* voor crypsis*. Meteen is ook de ongelijke ver­
deling van de kleurvormen over de getijdenzone verklaard, ver­
mits elke wiersoort slechts op een beperkt deel van het strand 
aanwezig is.

REIMCHEN (1979) komt, na een prachtig opgezette studie op 
L. maniae, tot het besluit dat visuele selectie door de Slijmvis 
LipoptinyA phoLÍA (LINNAEUS, 1758) voor een ongelijke verdeling 
van de kleurvormen op Tucu a AennatuA (LINNAEUS) zorgt. De gele 
exemplaren zijn beter gecamoefleerd op de thallus (dat onder wa­
ter geei is) en de donkere exemplaren op de "stam".

Het vormpolymorfisme wordt bij L. o&tuAata s.l. vooral be­
paald door de relatieve hoogte van de uitstekende top en door de 
hoogte/breedte verhouding van de mondopening. De relatieve hoog­
te van de uitstekende top is groter in de noordelijke streken en 
KNUDSEN (1949) legt een verband tussen die maat en de gemiddelde 
watertemperatuur.

L. otiuAata s.l. komt alleen voor daar waar wieren aanwe­
zig zijn. Mogelijk heeft dit te maken met het feit dat deze soor­
ten minder goed tegen uitdroging bestand zijn dan de andere Lit­
torina-soorten (BARKMAN, 1955). DAGUZAN (1976b) stelde immers 
vast dat de wieren een belangrijke temperende werking hebben op 
temperatuur en vochtigheid. Men vindt L. oüLtuAata s.l. tussen 
bosjes grote bruinwieren : AAcopkytium nodosum (LINNAEUS), Tucilla 
Ap-in.al.iA LINNAEUS, Tu cu a ve.A¿cu£oAUA LINNAEUS en Tucua AennatuA 
(LINNAEUS). Sporadisch komen ze ook voor op ZoAtena en Lamina- 
nia. Ze leven dus tussen gemiddeld hoog water van doodtij 
(MHWN*) en gemiddeld laag water van springtij (MLWS*); soms ko­
men ze ook voor in het sublittoraal (tot 5 m). Ze verdragen brak 
water tot een saliniteit van l%o, maar het is niet zeker of ze 
daarin ook tot voortplanting komen. De grootste dichtheden vindt 
men op matig geexposeerde plaatsen : tot 3750 exx./m2 (RUSANOVA, 
1963).

De dieren voeden zich met de wieren waar ze op leven, het­
zij vers, hetzij in afbraak, en met de epibionte diatomeeen van 
deze wieren. WILLIAMS (pers. med.) vond belangrijke verschillen
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in dieet tussen L, ma/iùae. en L. oiiuLAata. De eerste soort zou 
vooral leven van de epibionten*, terwijl de tweede vooral de 
wieren zelf zou eten.

De vertegenwoordigers van het L. otór-óa-Aa-complex zijn ovi- 
pa^ç en hebben benthische eieren. De FF bezitten dus een ovi­
duct met geleiklier. Het broedseizoen loopt gans het jaar door, 
met een afname van het aantal legsels in de zomer. In het noor­
den kan het broedseizoen beperkt zijn tot enkele maanden. De 
eiermassa's worden vooral afgezet op AAcoph.ytl.im, maar ook re­
gelmatig op Tu c u a. De jongen komen na drie à vier weken uit 
(bij 13° C). De dieren zijn na twee jaar geslachtsrijp en kun­
nen een ouderdom bereiken van drie tot zeven jaar (RUSANOVA,
1963; GOODWIN, 1978; DAGUZAN, 1976b; FRETTER & GRAHAM, 1980).

L. oktuAata s.l. komt langs de Westeuropese kusten voor 
van de westelijke Middellandse Zee (o.a. op Corsica) tot Nova 
Zembla; in de Baltische Zee tot aan de Lübecker Bucht. In 
Noord-Amerika is de groep autochtoon aanwezig van Newfoundland 
tot New Jersey. Verder komt L. oiduAcita s.l. ook voor op Groen­
land en IJsland (BEQUAERT,1943; FRETTER & GRAHAM, 1980).

L. oütuAata s.l. werd door SACCHI & RASTELLI (1966) op 
grond van morfometrische en anatomische gegevens opgesplitst in 
twee soorten : L. mantae. SACCHI & RASTELLI, 1966 en L. ottuAata 
(LINNAEUS, 1758) s.s.. Voortaan bedoelen we in deze tekst met 
L. oè-tuAata enkel de soort zoals SACCHI & RASTELLI (1966) deze 
herdefiniëerden (L. oütuAata s.s.). Indien we het complex ais 
geheel bedoelen, dan zal dit expliciet vermeld worden. S. SMITH
(1982) toont aan dat L. mantae eigenlijk L. fiaJLattA TURTON, 1825 
zou moeten genoemd worden. Voorlopig houden we echter de naam 
L, maudae, aan, omdat ook de andere auteurs dit doen, maar voor­
al omdat we eerst SMITH's argumentatie willen controleren.

L. oUtuAata en L, mantae verschillen in een aantal schelp- 
kenmerken. Er is allereerst een belangrijk verschil'in grootte. 
L. oütuAai.a wordt tot 15 x 17 mm groot, L. nautlae wordt nooit 
groter dan 11 x 12 mm. De sexuele rijpheid wordt bij L. oituAa- 
ta bereikt bij 7-8 mm hoogte, bij L. mantae vanaf 4 mm. REIM- 
CHEN (1982) stelt vast dat de juveniele schelpen van L. odtuAata
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en L. mantae gemakkelijk te breken zijn door kleine krabjes. De 
geringe grootte van adulte L. mantae zou daarom een aanpassing 
zijn voor een verkort juveniel stadium daar waar de predatie be­
langrijk is. Opvallend is dat L. oituAata het grootst wordt op 
beschutte stranden, terwijl L. ma-itae daar op zijn kleinst is; 
omgekeerd is L. oituAata kleiner op geexposeerde plaatsen, waar 
L. mantae het grootst wordt. Op deze laatste plaatsen kan er 
dus een belangrijke overlap zijn in grootte.

Er zijn echter nog een aantal andere kenmerken voorhanden 
die een onderscheid in het veld mogelijk maken. De hoogte van 
de top is bij L. mantae sterk gereduceerd en vaak steekt hij 
zelfs niet uit; de apicale hoek benadert 180° (114-134° bij L, 
oituAata), zodat de bovenkant van de schelp bijna vlak is. De 
hechting van de mondopening aan de lichaamswinding ligt zeer 
hoog; de mondopening beslaat daardoor 83-90% van de totale schelp­
hoogte, tegenover 75-80% bij L. oituAata. De hechting gebeurt 
bij L. mantae ongeveer loodrecht op de schelpas, maar bij L. oi- 
tiLAata onder een hoek van 100 à 120°.

Al deze verschillen hebben tot gevolg dat de schelp van L. 
mantae een andere vorm krijgt dan die van L. oituAata. L. ma­
ntae verschilt bovendien van juveniele L. oi.tu.Aata ondermeer 
doordat de mondrand veel sterker verdikt is bij L. mantae en 
doordat de hechting van de mondlip aan de basis van de schelp 
naar beneden verlengd is bij juveniele L. oituAata, maar niet 
bij L. mantae (GOODWIN & FISH, 1977).

Een ander belangrijk verschil tussen L. oituAata en L. ma­
ntae vindt men in de frequentie van de verschillende kleurvormen. 
Terwijl ottvacea een zeer veel voorkomende vorm is bij L. oitu- 
Aata, is ze zeer zeldzaam en lokaal bij L. mantae. De overheer­
sende kleurvormen bij L. mantae zijn cttntna, au.nan.tta, licht en 
donker netteutata. Cttntna en donker netteutata komen ook vrij 
talrijk voor bij L. oituAata, maar aunantta en licht netteutata 
zijn bij deze soort zeldzaam. Op beschutte plaatsen domineert 
cttntna bij L. mantae en ottvacea bij L. oituAata’, op geexpo­
seerde plaatsen vindt men bij beide soorten vooral netteutata.
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Ook anatomisch zijn er verschillen tussen beide soorten; 
vooral bij de MM zijn deze belangrijk. Mannetjes van L. mantae 
hebben een penis met een sterk verlengde draadvormige tip. Bij 
MM van L. oituAata is de tip kort. SACCHI & RASTELLI (1966) von­
den op 28000 gedisseceerde MM slechts een tiental individuen 
voor dewelke dit kenmerk niet opging (maar dan nog waren er diag­
nostische verschillen te vinden in de rusthouding van de penis). 
SACCHI (1966b) denkt dat deze verlengde tip bij L, mantae een 
aanpassing is voor de copulatie in sterk bewogen water. Daaren­
boven verschillen de MM van beide soorten ook wat betreft aantal 
en schikking van de penisklieren : 5-16 op één rij (zeer zeld­
zaam op twee rijen) bij L. mantae, 16-59 klieren op minstens 
twee rijen bij L. oituAata (SACCHI, 1966b; GOODWIN & FISH, 1977).

Er zijn ook verschillen in radulamorfologie en electrofore- 
tische patronen tussen beide soorten (REIMCHEN, 1974; GOODWIN & 
FISH, 1977; MOYSE et al., 1982; WARMOES, 1986). L. mantae leeft 
lager in de getijdenzone dan L. oituAata.

Uniek onder de Littorina-soorten is dat men bij L. mantae 
een overschot vindt aan MM (gewoonlijk heeft men 50 à 55% MM); 
bij L. oituAata zijn er meestal 40 à 50% MM (SACCHI, 1984).

Er is bij L. mantae ook een belangrijk geslachtsdimorfisme 
dat bij L. oituAata ontbreekt : de FF worden beduidend groter 
dan de MM. Dit grootteverschil neemt toe met afnemende expo­
sitie; met dit laatste gaat immers een afname in grootte gepaard 
bij beide geslachten, maar deze afname gebeurt sneller bij de 
MM dan bij de FF (GOODWIN & FISH, 1977). Verder zijn er tussen 
beide geslachten ook vormverschillen, maar die zijn niet erg 
groot (SACCHI, 1968b).

Uit bovenstaande gegevens blijkt duidelijk dat L. oituAata 
en L. mantae een groot aantal verschilpunten vertonen. Men 
heeft dus wellicht met twee verschillende taxa te maken. Ais 
Nederlandse namen lijken mij "Afgevlakte" (voor L. mantae) en 
"Stompe" (voor L. oituAata) alikruik interessant. L. mantae 
werd reeds gemeld van de Britse eilanden (GOODWIN & FISH, 1977), 
Ierland (REIMCHEN, 1982), Noorwegen (SNELI & VAN MARION, 1979), 
Denemarken (NIELSEN, 1980), Frankrijk (SACCHI, 1968b) en Spanje 
(SACCHI, 1984). Toch blijven er binnen dit soortencomplex nog
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een aantal problemen op te lossen.
Een eerste probleem vormt de status van L. patttata (SAY, 

1821). Deze "soort" heeft een sterker uitstekende top dan de 
typische L. oituAata. Ze is boller en blijft meestal ook klei­
ner. Een aantal auteurs, waaronder SARS (1878), ODHNER (1910) 
en TH0RS0N (1941) beschouwen L. patttata ais een aparte soort. 
THOMPSON (1852) denkt dat het om een kruising gaat tussen L. Aa- 
KcitlllA en L. oituAata, terwijl HUBENDICK & WAREN (1976) ze ais 
"mengvorm" van deze beide soorten beschrijven. DAUTZENBERG & FI­
SCHER (1914), .COLMAN (1932), KNUDSEN (1949) en GOODWIN & FISH 
(1977) wijzen echter op het bestaan van intermediairen met L. oi- 
tiLAata en beschouwen L. patttata dan ook ais een variëteit van 
deze laatste; MACPHERSON (1971), ABBOTT (1974) en FRETTER & GRA­
HAM (1980) sluiten zich hierbij aan.

Een ander probleem vormen de brakwatervormen van het com­
plex. JEFFREYS (1869) beschreef deze als L. oituAata var. aeAtu- 
a/itt. De schelp is kleiner, heeft een hogere top en een nauwere 
mondopening. FRETTER & GRAHAM (1980) laten uitschijnen dat deze 
vorm wel eens een derde soort in het complex zou kunnen zijn. 
MOYSE et al. (1982) tonen echter duidelijk aan dat deze L. aeAtu- 
antt anatomisch, zowel ais electroforetisch niet te onderscheiden 
is van L. oituAata. S. SMITH (1979) beschrijft een brakwater- 
vorm van L. mantae', ook deze vorm heeft een hogere top en een 
nauwere mondopening. S. SMITH geeft ze de naam L. mantae ieeen- 
AtA,

SEELEY (1986) toont aan dat L. patttata electroforetisch 
zeer sterk gelijkt op L, oituAata en ais een vorm van deze soort 
dient aanzien. De palliata-vorm zou veel gevoeliger zijn voor 
predatie door CanctnuA maeuaA (LINNAEUS, 1758), zodat met de in­
troductie en opkomst van deze krab in New England (VS), de pal­
liata-vorm verdween ten voordele van de meer resistente, lage 
obtusata-vorm.

Tenslotten stelt REIMCHEN (1981) dat L. mantae op zich wel 
eens een complex van minstens twee soorten zou kunnen zijn. Hij 
vindt namelijk in deze soort twee vormen die verschillen in afme­
tingen, kleurvormfrequenties, sculptuur, relatieve lengte van de 
penistip en microhabitat. Omdat er echter voor het merendeel
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van deze verschillen een min of meer grote overlap is, kan de 
auteur uit zijn gegevens geen taxonomische besluiten trekken.
Ik vond in de bestaande litaratuur geen andere verwijzingen naar 
deze vormen van L. mantae.

3.4. LtthLontna nenttoideA (LINNAEUS, 1758) - Kleine Alikruik.
L. nenttoideA wordt maximaal 10 mm hoog. De top maakt een 

scherpe hoek (70-75°) en neemt ca. 25% van de totale hoogte in.
De mondopening is ovaal en loopt bovenaan uit in een punt; ze be­
slaat 55 à 60% van de totale hoogte. De mondrand is.dun en niet 
verdikt. De schelp is glad en vaak sterk afgesleten.

De schelpvorm wijkt dus sterk af van die der andere hier 
beschreven Littorina-soorten. L. nenttoideA wordt daarom, maar 
ook om anatomische en ecologische redenen, in een apart subgenus, 
het subgenus f'leianhaphe MENKE, onder gebracht. WARMOES (1986) 
en KNIGHT & WARD (1986) vonden daarenboven zeer belangrijke elec- 
troforetische verschillen met de overige Littorina-soorten.
Thans vindt het voorstel om L. nenttoideA in een afzonderlijk ge­
nus onder te brengen, ingang (REID, 1986; REID, in prep.; WAR­
MOES, in prep.). De soort krijgt dan de naam dieianhaptie nenito- 
tdeA (LINNAEUS, 1758).

De schelpkleur is zwart, grijs- of bruinachtig of ook wit­
tig. Soms is er een patroon van lichte en/of donkere banden of 
van afwisselend lichte en donkere verticale strepen te zien. De­
ze patronen blijven echter in de meeste gevallen vaag. Het 
kleurpolymorfisme is bij deze soort dus gering en de schelp geeft 
een grauwe indruk.

L. nenttoideA komt zeer hoog voor in de getijdenzone : van 
het Pelvetia-niveau (80% emersie) tot hoog in de spatzone. Het 
dier is dan ook zeer goed bestand tegen uitdroging : het kan 
vijf maand droogte overleven (PATANE, 1933) en zonder problemen 
één derde van zijn water verliezen. De mantelholte is zeer sterk 
doorbloed en gelijkend op de "long" van de echte land-Prosobran- 
chia zoals Pomatt.aA eleganA (MUELLER).

Bij droogte schuilen de dieren in spleetjes in de rotsen. 
Vaak doen ze dit in "groep", waarbij ze in trosjes aan de rots
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hangen. De dieren worden slechts actief bij hoge luchtvochtig­
heid en het maakt niet uit of deze vochtigheid afkomstig is van 
zee- dan wel van regenwater.

L. nenttoideA voedt zich vooral met korstmossen (DAGUZAN, 
1976a), maar wellicht ook met microscopische algjes en plantaar­
dig afval (FRETTER & GRAHAM, 1980).

Men heeft lang gedacht dat L. nenttoideA ovovivipaar was 
(zie b.v. STOCK, 1950). De soort is echter ovipaar met plankto- 
nische eieren en larven. Het voortplantingsseizoen valt in de 
winter en in het voorjaar. De geslachtsverhouding is 2 FF : 1 M. 
De FF migreren naar de lagere delen van de rotsen om hun eieren 
af te zetten. Dit afzetten van de eieren gebeurt volgens een 
endogeen* 15-daags ritme dat overeenkomt met de springtijden (LY- 
SAGHT, 1941). De eicapsules bevatten elk slechts één ei en lei­
den gedurende één tot drie weken een pelagisch leven. De hier­
uit voortkomende veliger-larven zetten zich na enkele dagen tot 
drie weken (afhankelijk van de auteur) vast tussen zeepokken.
Na de metamorfose zullen de jonge slakjes dan geleidelijk naar 
boven toe migreren. De meeste dieren worden slechts één jaar 
oud, een zeer klein aantal bereikt de leeftijd van drie jaar.

In tegenstelling tot de andere hier behandelde soorten is 
L. nenttoideA een zuidelijke soort. Ze komt algemeen voor in de 
Zwarte en de Middellandse Zee en langs de Westeuropese kusten 
tot Calais (CRISP & SOUTHWARD, 1958). Noordelijker komt ze en­
kel plaatselijk en/of tijdelijk voor; sommige populaties kunnen 
zich enkel handhaven door de aanvoer van larven uit andere ge­
bieden. Zo vindt men L. nenttoideA ook in Nederland (STOCK,
1950, 1975; VADER, 1976), op Helgoland (KUNZE, 1952), in NW-De- 
nemarken (NIELSEN, 1980), Zweden (Gullmarfjord) en in Noorwegen 
(Bergen) (LEWIS & TAMBS-LYCHE, 1962). In Groot-Brittanie komt 
de soort voor langs de ganse kust, voor zover het substraat en 
de stromingen (larvenaanvoer!) gunstig zijn (LEWIS, 1964).
Langs Het Kanaal komt ze daar echter slechts voor tot aan het ei­
land Wight.

4. SLOTWOORD.

Momenteel werk ik aan een inventarisatie van de Littorina-
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soorten aan de Belgische kust; in feite is die bijna rond. Na 
publicatie van de resultaten hiervan in het Bulletin van het 
K.B.I.N., zal ik ze herschrijven voor "De Strandvlo". In het 
kader van die inventarisatie zou ik graag zoveel mogelijk gege­
vens, w.o. waarnemingen van SWG-ers, tot mijn beschikking willen 
hebben; vooral oude gegevens interesseren mij bijzonder. Met 
dank bij voorbaat voor uw medewerking! Uiteraard kan de lezer 
steeds bij mij terecht voor probleemgevallen, kritische opmer­
kingen of voor meer informatie.
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GLOSSARIUM
allelfrequentie : zie onder electrofórese.
autochtoon : inheems, niet ingevoerd.
benthisch : op de bodem of op een substraat levend, of vastgehecht.
biometrie : de statistische wijze van het bestuderen van levende 
wezens (d.i. vnl. het bestuderen van hun afmetingen).

capsuleklier : zie onder oviduct.
conspecifiel : behorend tot dezelfde soort.
cryptisch : verborgen, onopvallend, gecamoefleerd.
disruptieue selectie : selectie ten voordele van de extreme en 
tegen de intermediaire vormen. Deze vorm van selectie leidt 
vaak tot een polymorfisme binnen de soort.

ecomorf : een vorm van een soort, die enkel voorkomt in een wel­
bepaald biotoop.

electroforese : een laboratoriumtechniek, die het mogelijk maakt 
geladen moleculen (in dit geval eiwitten), aanwezig in een op­
lossing, te scheiden op basis van onderlinge verschillen in 
loopsnelheid in een electrisch veld. Deze loopsnelheid wordt 
o.m. bepaald door de lading bij een gegeven zuurtegraad en door 
het moleculair gewicht van het eiwit. Het hangt m.a.w. samen 
met de aard/chemische samenstelling van het eiwit. Omdat die
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chemische samenstelling van het eiwit in grote mate erfelijk 
bepaald is, kan men zeggen dat hoe groter de electroforetische 
verschillen (=verschillen in loopsnelheid) tussen twee organis­
men zijn, hoe kleiner hun genetische identiteit (=gelijkheid) 
is. Indien men aanneemt dat een bepaalde variant van een eiwit 
overeenkomt met een bepaalde allel (=één van de genen die kan 
voorkomen op een welbepaalde plaats op een chromosoom), dan kan 
men de frequentie van de verschillende allelen in een populatie 
bepalen door de frequentie van elke variant van dat eiwit in de 
populatie te berekenen. Verschillen in allelfrequentie tussen 
verschillende populaties zijn genetische verschillen tussen de­
ze populaties. Ze kunnen zodoende aangewend worden om de gene­
tische verwantschap (=genetische identiteit) tussen die popula­
ties te bepalen.

endogeen : binnen het organisme ontstaan, inwendig.
epibiont : organisme levend op een ander organisme.
fenotype : het geheel van uitwendige kenmerken die een organisme 
vertoont.

qeleiklier : zie onder oviduct.
genetische identiteit : zie onder electroforese.
qeslachtsdimorfisme : het fenomeen waarbij mannetjes en wijfjes 
van eenzelfde soort van elkaar te onderscheiden zijn op andere 
kenmerken dan die van het voortplantingsapparaat.

FIHWIN : Mean High Water of Neap Tides (=gemiddeld hoog water van 
dood tij).

MHUiS : Mean High Water of Spring Tides (=gemiddeld hoog water van 
springtij).

MLUJN : Mean Low Water of Neap Tides (=gemiddeld laag water van 
dood tij).

MLliJS : Mean Low Water of Spring Tides (=gemiddeld laag water van 
springtij).

mantelholte : een binnen het lichaam gelegen holte, die in verbin-
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ding staat met de buitenwereld en waarin de kieuwen gelegen zijn 
en de spijsverterings-, voortplantings- en uitscheidingsstel- 
sels uitmonden.

morfometrie : de studie van de vorm en de afmetingen.
negatieve qeotaxis : de eigenschap zicht voort te bewegen in een 
richting tegengesteld aan die van de zwaartekracht, m.a.w. naar 
boven.

niche : plaats en functie die een organisme/populatie in een le­
vensgemeenschap inneemt.

ontoqenetisch : met betrekking tot het ontwikkelingsstadium waar­
in een organisme zich bevindt.

oviduct : eileider. Het terminaal deel hiervan is bij Littorina- 
soorten omgevormd tot een aantal klieren :
- ais eerste is er de albumineklier, die rond het bevruchte ei 
een laag eiwitten (=voedingsstoffen) afzet;

- de tweede klier is de membraanklier. Haar rol is nog ondui­
delijk, maar verondersteld wordt dat ze de buitenste lagen 
rond het ei afzet. Deze klier is sterk ontwikkeld bij de 
soorten met planktonische eieren (L. lltionea, L, nenÁJLo-ide¿>), 
matig ontwikkeld bij soorten met benthische eieren (L. odtuAa- 
ta, L, mantae, L. ancana, L. ntgnoltneata) en zeer klein bij 
de eierlevendbarende soorten (L, ¿ax.attlt¿, L. neglecta') ;

- de derde klier is zeer sterk verschillende naargelang de 
voortplantingsbiologie van de soort.
1) bij de soorten met planktonische eieren heeft men een cap- 

suleklier, die hoofdzakelijk instaat voor het omringen van 
de eieren door een capsule, die een voor de soort typische 
vorm heeft en de eieren moet beschermen;

2) bij de soorten met benthische eieren is er een geleiklier 
, die een geleiachtige substantie produceert, waarin de 
eieren ingebed worden bij de eileg. Rond deze geleimassa 
met de eieren wordt dan een beschermende laag aangelegd en 
het geheel wordt dan vastgehecht op een of ander substraat;

3) bij de ovovivipare soorten is er een broedzak, verdeeld 
door tussenschotten, die een fysiologische oplossing bevat



- 124-

waarin de eieren zicht ontwikkelen tot de jonge slakjes 
-reeds voorzien van een schelpje- uitsluipen.

Vermeld dient hier dat de types 2 en 3 van oviduct nauw aan
elkaar verwant zijn, terwijl deze twee qua structuur weinig
gemeen hebben met type 1.

ouipaar : eierleggend.
ovipositor : een stel van vouwen aan de rechterkant van het li­
chaam dat enkel voorkomt bij ovipare soorten en dat dient om
de eieren af te zetten.

ovovivipaar : eierlevendbarend; d.w.z. levendbarend, met dien ver 
Stande dat de embryo's of larven gevoed worden met stoffen af­
komstig uit het ei zelf.

pelagisch : vrijlevend, zwervend.
polychromatisme : het bestaan van verschillende kleurvormen bin­
nen één soort.

polymorfisme : het bestaan van verschillende vormen binnen één 
soort.

selectiedruk : een factor die inwerkt op de natuurlijke variatie 
in een populatie, zodat er selectie optreedt van de aan die fac 
tor best aangepaste vorm(en) (voorwaarde is dat minstens een 
deel van de variatie erfelijk bepaald is). B.v. : predatie is 
een selectiedruk die de best gecamoefleerde exemplaren bevoor- 
deligt (selecteert).

sympatrisch : op dezelfde plaats voorkomend.
type : aan elke naam (hetzij de naam van een soort, van een genus 
of van een familie) is een type verbonden :
- voor een soort is het type één specifiek individu;
- voor een genus is het type een welbepaalde soort;
- voor een familie is het type een welbepaald genus.
De betekenis van het "type" is puur nomenclatorisch. Het type 
is steeds verbonden met z'n naam en is er steeds de referentie 
voor, mocht er twijfel bestáán over een bepaalde naam. M.a.w. 
splitst men een genus in twee, dan krijgt de groep waartoe de 
type-soort behoort steeds de naam van het oude genus en de an­
dere groep krijgt een "nieuwe" naam, waarvoor dan weer een type 
moet geselecteerd worden.



ueliqerlarue : een larvaal stadium van de weekdieren, dat reeds 
voorzien is van een schelp en een voet, maar ook van een velum 
(=een dunne plooi, voorzien van trilharen).
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Fig. 1.1 Littorina littorea ; schelp (FG, 80)

Fig. 1.2 L. littorea : cf uit de schelp gehaald, in vooraanzicht, 
bm : buccale massa, ol : buitenste lip, mc : mantelholte, 
p : penis, png : penisklieren (FG, B2).
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Fig. 1.3 L. littorea : A ? uit de schelp gehaald, bezien van de rechterkant, ag : albumineklier, cm : colu- 

mellaire spier, cov : membraanklier, cpg : capsuleklier, dg s spijsverteringsklier, e : oog, hg : hypo- 
branchiale klier, k : nier, me : mantelrand, op : operculum, opr : ovipositor, ov s ovarium, sn : snuit, 
st : maag, t : tentakel (FG, 62). B oviduct, schematisch, a : albumineklier, c : capsuleklier, ga : geni- 
taalopening, m ! membraanklier (F, 80).

-
128

-



- 129-

me

os
oq

cm

poe
ve

3 m m

Fig. 1.4 L. littorea : dissectie, dorsaal zicht op de open­
geplooide mantelholte, a : anus, cm : columellaire spier, 
ct : ctenidium (kieuw), fo : vrouwelijke geslachtsopening, 
hg : hypobranchiale klier, me : mantelrand, og : oesopha- 
gusklier, os : osphradium, po : palliale oviduct, poe s 
achterste deel van de oesophagus, r : rectum, rs : radu- 
lazakje, sg : speekselklier, ve : ventrikel (FG, 62).



5 mm
Fi9* 2.1 L. nigrolineata : schelp (FG, 80)

Fig. 2.2 L. nigrolineata : oviduct. a : albumineklier, 
b : membraanklier, c : geleiklier (S, 75).
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o 5 m m

Fig. 2.3 L. nigrolineata : penis in vooraanzicht en 
in situ (S, 75).

Fig. 3.1 L. neglecta : ontogenetisch kleurverschil (H, 84).
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0-5 mm

Fig. 3.2 L. neglecta : schelp (FG, 80)

I m m

Fig. 3.3 L. neglecta : penis (H75b).



4.1 L. saxatilis : schelp (FG, 80).

Fig. 5.1 L. saxatilis (fl) en L. arca­
na (B) : typische penis, : "mu­
cronale tip", Pg : penisklieren,
S : zwelorgaan, Tt : "tapering tip"

S (H, 80).
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'V/•• Tsi? r - l ' '

Tco

Tco

Fig. 5.3 L. arcana (ñ) en L. saxatilis (B) : oviduct, ag : albu­
mineklier, Bp : broedzak, Bps : broedzaksepta, Cf : gecilieerd 
veld (determinatiekenmerk), Cg : membraanklier, Cm : columel- 
.laire spier, E : embryo, Jg : geleiklier, RS : receptaculum 
seminis, Tco : tubulair gewonden oviduct (H, 80).



Fig. 6.1 L. obtusata (fl) en L. mariae (B) : schelp (GF, 77)

Fig. 6.2 L. obtusata, juv/ 
schelp (GF, 77).

Fig. 7 L. palliata : schelp (Hü), 76)
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,1 m m

.1 mm

Fig. 6.3 L. obtusata (A) en L. mariae (B) : penis (SR, 66)

Fig. 8 L. neritoides : schelp (S, 74; FG, 8D)



Pre-1966 status Sacchi &
Rastelli
1966

Heller 1975 Hannaford-Ellis Raffaelli 1979 Smith, E. Fretter 1980 Present status
1978, 1979 Hannaford-Ellis 1981 Present Paper

L. neritoides ( L )_  
L. littorea (L .)___

L. obtusata (L.) 
-  L. littoralis

L. obtusata (L .)_

'L. mariae (Sacchi 
et Rast.) --------------

. i .  neritoides (L.)
- L. littorea (L.)
- L. obtusata (L.)

- L. mariae (Sacchi et Rast.)

L. nigrolineata (Gray).
L. neglecta (Bean___
L. patula  (Jeffrys)___

L. nigrolineata (Gray) 
L, neglecta (Besn)

L. saxatilis (Olivi),
L. saxatilis (Olivi)

L. rudis (Maton). L. saxatilis'  (Olivi) 
(Olivi)

L. arcana______
(Hannaford-Ellis)

L. arcana (Hannaford-Ellis)

Fig. 9 : overzicht van de (recente) wijzigingen in de nomenclatuur van het 
genus Littorina in Europa (R, 82).


