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PAARGEDRAG EN VOORTPLANTING VAN STRANDKRABBEN -
Floris Bennema en Wim Starreveld.

Dit verhaal beschrijft een onderzoek naar de voortplanting
van strandkrabben in de Eemshaven, uitgevoerd door de Gro-
ninger Biologen Duikvereniging Calamari in 1983 en 1984.
De meeste leden van deze club zijn biologiestudenten en
biologen, aangevuld met biologisch geinteresserden van an-
dere studierichtingen.

Wij danken de heren Mast en Bijlsma van het Havenschap
Delfzijl voor hun medewerking.

Inleiding.

Over de voortplanting van strandkrabben in onze streken 1is
vooral veel bekend geworden door onderzoek van Broekhuysen
(1936) en Klein-Breteler (1976b). Ons onderzoek spitste
zich toe op de paartijd die voornamelijk valt van juli tot
en met september. In deze tijd vervellen de vrouwelijke
krabben en dan alleen is de geslachtsopening rekbaar ge-
noeg om bevruchting mogelijk te maken. De mannet jes zijn
al eerder, in mei of juni, verveld. Voor de paring zoeken
de krabben beschutte plekken op, tussen basaltkeien e.d..
Enkele dagen voordat ze gaat vervellen scheidt het wijfje
lokstoffen af; de mannetjes reageren hier op als ze vlak
bij het wijfje komen (Seifert, 1982). Hoe de daadwerke-—
lijke paarvorming plaats vindt namen we tijdens een van
onze duiken waar: het mannetje houdt met zijn ene schaar
een van de poten van het wijfje vast en posteert zich
naast haar; met zijn andere schaar strijkt hij langs de
poten aan de andere kant van het wijfje, de poten die ver
uitsteken pakt hij vast en duwt deze langzaam onder haar
schild. Hierbij trekt het wijfje ook uit eigen beweging

Fig. 1 - a] Precopula (schematisch) b] Copula (schematisch)
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de poten in. Als al haar poten onder haar schild zitten
kruipt hij op haar rug en omarmt haar met enkele poten.
Het mannetje houdt het wijfje zo een paar dagen onder zich
geklemd, met haar rug tegen zijn buik, en kan zelfs rond-
wandelen. De houding wordt precopula of ook wel mate-guar-
ding genoemd (zie fig. 1).

Uit aquarium—experimenten blijkt dat er in deze tijd van
(pre-)copula strijd tussen de mannetjes om de vrouwtjes
plaats kan vinden (Berill & Arsenault, 1982). Bij confronta-
tie tussen een solo-mannetje en een paar treden geregeld
partnerwisselingen op. Steeds blijkt het resultaat te zijn
dat het grootste mannetje na afloop gepaard is met het
wijfje.

Na het vervellen van het wijfje vindt de eigenlijke paring
plaats. De dieren veranderen nu van positie, ze komen buik
tegen buik te zitten. Het wijfje "hangt" als het ware aan
de paringsorganen van het mannetje (zie fig. 1b). Deze co-
pulahouding duurt ook enkele dagen, tot haar schild hard
is geworden.

De vrouwtjes hebben nog geen ontwikkelde eieren en slaan
de zaadcellen enige maanden op in een spermazakje. Pas
veel later, in de herfst of de volgende zomer, worden de
eieren gevormd en door de zaadcellen bHevrucht. De bevruch-
te eieren verlaten dan haar lichaam

en vormen onder haar achterlijf een

eierklomp (zie fig. 2).

Zo nu en dan ventileert het wijfje -

de eieren door met haar achterste R 22333
looppoten de eierklomp op te schud-

den. De eieren worden zo rondgedra-

gen totdat ze uitkomen. fig. 2 - wWijfje met

. . eieren (schematisch).
Ons onderzoek is gedaan vanuit de re-

cente (sociobiologische) kijk op de evolutie. De redenatie
is dat in de loop van de evolutie de individuen overblijven
met een goed vermogen om hun genen door te geven aan volgen-—
de generaties. Voortplanting kunnen we in dit licht zien

als een concurrentie tussen soortgenoten om zoveel mogelijk
nakomelingen te produceren. In dit kader hebben wij vooral
gekeken naar het paringssucces van strandkrabben van ver-
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schillende grootte, er vanuit gaande dat de grootte een maat
is voor de leeftijd van de krab (zie hiervoor ook Klein-
Breteler, 1976a). Hiertoe doken wij van april tot en met sep-—
tember 1983 langs een dijk in de Eemshaven. Het waarnemings-
gebied was een stenenzdne van O tot 4 meter diepte (L.W.).
Alle strandkrabben breder dan 25 mm (schildbreedte) werden
gemeten, gesext en er werd gekeken of ze paarden. De metin-
gen werden verricht met zelfvervaardigde PVC-schuifmaten en
de gegevens werden onder water met potlood genoteerd op PVC-
leitjes. Vanwege de hoge corrosiebestendigheid voldeed dit
materiaal goed. In 1984 werden soorgelijke waarnemingen bij
het gemaal Dreischor (in de Grevelingen, Zeeland) gedaan
door J. de Bruyn en D. Jonkers. Het percentage parende
krabben hier bleek echter zo laag dat hun resultaten in dit
verhaal slechts een keer aan de orde zullen komen.

De krabpopulatie.

Eind april zaten er nog zeer weinig dieren langs de haven-
dijk. In mei en juni bleken er veel, vooral mannelijke, krab-
ben de haven te zijn binnengekomen. De vrouwelijke dieren
kwamen gemiddeld later (zie tabel I).

Erg opvallend was, dat
er tot juli veel grote
mannet jes aanwezig wa-
ren; in de loop van de

Tabel I. De sexverhouding in de Eemshaven
(1983). (De aantallen per maand
‘geven niet de krabdichtheid weer).

aantal d' | aantal 9 |%¢9 ' paartijd trokken deze
april 5 0 echter weg. In juli
mei 39 1 3 vertrokken de aller-
juni 18 4 18 grootste (55 mm schild-
juli 68 26 28 breedte) en in augus-
aug. 63 21 25 tus de daarop volgende
sept. 54 17 24 grootteklasse (45-55

mm) . Voor de afmetin-
gen van de mannetjes over de gehele paartijd zie grafiek 1.
De vrouwelijke krabben in de Eemshaven 1lijken nogal klein
(grafiek 2) als je bedenkt dat de gemiddelde grootte bij gar-
nalenvangsten in de Waddenzee + 40 mm is (Broekhuysen, 1936).
In de paartijd waren er gemiddeld drie keer zoveel mannetjes
als wijfjes aanwezig (zie tabel I) terwijl er volgens de ge-
gevens van Broekhuysen (1936) in de totale Waddenzee juist
meer vrouwtjes dan mannetjes voorkomen. Ook valt op dat de
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helft van de waargenomen vrouwtjes in deze periode aan het
paren was. Kennelijk verblijven de vrouwtjeskrabben in de
paartijd slechts even in de stenenrijke kustzOne om te ver-
vellen en te paren en trekken spoedig daarna weer weg.
Vrouwt jes met eleren zijn in de gehele waarnemingsperiode
niet aangetroffen.
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Voortplanting van de vrouwelijke krabben op ver-
schillende leeftijd.

Het voortplantingssucces van de vrouwelijke krabben is af-
hankelijk van:

I. het aantal eieren dat ze per legsel produceren,
2. het aantal malen dat ze per jaar eieren produceren,
3. de overleving van de eieren en larven.
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1. Het aantal eieren per wijfje hebben we bepaald door voor
drie wijfjes met schildbreedtes van 38, 40 en 41 mm de hoe-
veelheid eieren te meten als volgt: de gehele eiklomp werd
gewogen, vervolgens werd er in duplo een monster van * 0.01
gram afgehaald, dit werd weer gewogen en het aantal eieren
per monster geteld.

Voor wijfjes van 38, 40 en 4] mm breed werd resp. 48.000,
60.000 en90.000 eieren bepaald. Dat deze lijn zich doorzet
is te voorzien uit een bepaling van Broekhuysen, een krab
van 46 mm breedte droeg ongeveer 185.000 eieren.

2. In onze aquaria bleken er vrouwtjes te zijn die, zonder
opnieuw te paren tot drie maal toe eiermassa's afzetten.

In de Waddenzee paren praktisch alle vrouwelijke strand-
krabben in de zomer (Broekhuysen, 1936). Zestig procent van
deze vrouwtjes krijgen in november eieren (wintereieren)

en 40 procent pas in de loop van de volgende zomer (zomer-—
eieren). Volgens Broekhuysen is het waarschijnlijk dat
vrouwt jes die vroeg in de zomer eieren krijgen in de voor-
afgaande winter geen eieren droegen. De vrouwtjes die later
in de zomer eieren krijgen zullen gedeeltelijk ook winter-
eieren gehad hebben. Dit beeld wordt bevestigd door de
waarneming dat er in de zomer drie broedgolven van jonge
krabben optreden op het wad (Klein-Breteler, 1976b). Dit
moet broed zijn van l.vrouwtjes met wintereieren; 2.vrouw-
tjes met zomereieren die eerst wintereieren droegen. '
Nu is uit onderzoek in het Kanaal bekend dat het vooral de
grotere wijfjes zijn die wintereieren krijgen (Demeusey,
1963) . Er vanuit gaande dat dit ook voor de Waddenzee

geldt kunnen wij voorzichtig concluderen dat vooral veel
grotere wijfjes twee maal per jaar eieren krijgen.

3. Over de overleving van de vrij in het water zwevende
juveniele krabstadia is niet veel bekend. De overlevings-
kansen van de jonge krabjes na vestiging op de zeebodem

is wel onderzocht. De krabjes van de eerste broedgolf ver-
tonen een veel betere overleving dan die van de volgende
broedgolven voor wat betreft de periode vanaf vestiging

in de zomer tot het volgende voorjaar (Klein-Breteler,
1976b) . Als inderdaad de eerste broedgolf vooral afkom-

stig is van de grotere (oudere) vrouwtjes dan verhoogt

dit gegeven hun voortplantingskansen ten opzichte van de
kleinere vrouwtjes nog meer.
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Voortplanting van de mannelijke krabben op ver-
schillende leeftijd.
Mannelijke krabben kunnen hun kans op nakomelingen vergro-
ten door:

1. met grotere wijfjes te paren

2. vaker dan eens te paren.

1. We hadden enigszins verwacht grotere mannet jes met gro-
tere wijfjes gepaard te vinden. Dit verband blijkt niet
duidelijk (grafiek 3). Wel zijn de mannetjes in de paren
steeds groter dan de wijfjes, zodat bij grotere vrouwtjes
ook altijd grotere mannetjes worden aangetroffen. Grotere
mannet jes blijken echter de kleine vrouwtjes niet over te
slaan. Overigens kwam het van tijd tot tijd voor, dat een
groot mannetje twee kleine vrouwtjes tegelijk omklemd
hield (in precopula).

. / Uit metingen van de Bruyn
50 - / en Jonkers (pers. med.)
Q //( o in de Grevelingen komt
s eenzelfde beeld naar vo-
J/ o ren van de paarvorming
] 7/ zoals hier weergegeven in
J / 8y © grafiek 3, de krabben wa-
4 ool ° ren hier over de hele li-
el B 8¢ 3 R nie groter, verder werd
V %0 0%* .8.. er geen opvallend ver-
e %O, schil gevonden.
20
30 © = 5o o mm.

Schildbreedte van d en @ in paren
( e precopula; o copula )

grafiek 3

2. Een andere manier waarop de mannetjes hun voortplantings-
succes kunnen vergroten is vaker dan eens te paren. In gra-
fiek 4 is per schildbreedteklasse apart aangegeven welk per-
centage mannetjes in (pre)copula werd aangetroffen. Het dia-
gram geeft aan dat de twee & drie jaar oude mannetjes wat
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aantal paringen betreft het succesvolst zijn. De stijging

in paringsfrequentie tot de schildbreedteklasse van 50 mm
is goed te verklaren uit concurrentie tussen de mannetjes.
Mannet jes met een schildbreedte van 20 mm zijn al geslachts-
rijp. In aquariumproeven is aangetoond dat grotere manne-
tjes een betere concurrentie positie hebben. Onze resulta-
ten tonen aan dat het verschil in afmeting in de natuur-
lijke situatie inderdaad gevolgen heeft voor de mannetjes
kleiner dan 50 mm.

Wat 1s er aan de hand met de mannetjes die breder zijn

dan 50 mm? Ze trokken vroeg in de paartijd weg en blijken
ook minder te paren. Infectie met het krabbezakje (Sacculi-
na carcini) valt af als verklaring, deze infectie is in de
Eemshaven in tegenstelling tot bijvoorbeeld de Grevelingen
nooit waargenomen. Een mogelijke verklaring is de volgende:
Mannelijke krabben bezitten een klier die een hormoon pro-
duceert dat verantwoordelijk is voor alle mannelijke eigen-
schappen zoals de ontwikkeling van de voortplantingsklieren,
zaadcelvorming en mannelijk paringsgedrag.

De ontdekster van deze o

klier vermeldt dat o.a. 507 %

bij de strandkrab de-
len van deze klier ge-
degenereerd zijn 40
(Charniaux-Cotton, 1960).
Deze degeneratie zou vooral
bij oudere mannetjes kun-  3p-
nen optreden.

Van veertig mannet jes
van uiteenlopende groot- 20 4
te hebben we de voort-
plantingsorganen uitwen-

dig bekeken. We konden geen 4
duidelijke aanwijzingen
vinden dat deze organen

bij oudere krabben achter-

uit gaan. Een uitgebreider 15 30 35 40 G5 50 ¥Ss mm.
onderzoek op microscopisch
niveau in deze richting
ligt buiten onze doelstel-
lingen en mogelijkheden. grafiek 4

-

-

-

Percentage dd in precopuls,
per schildbreedteklasse apart berekent.
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Conclusie:

Vrouwelijke krabben produceren meer eieren naarmate ze ou-
der worden door meer eieren per legsel te vormen. Waar-
schijnlijk vormen oudere vrouwtjes ook vaak meer dan een
legsel per jaar en heeft hun eerste legsel een relatief
goede overlevingskans.

Mannelijke krabben bevruchten meer eieren naarmate ze gro-
ter worden, totdat ze een schildbreedte van ongeveer 5 cm
hebben bereikt, waarschijnlijk omdat hun concurrentiepo-
sitie steeds beter wordt. De paarfrequentie van mannetjes
groter dan 5 cm blijkt af te nemen, een duidelijke reden
hiervoor is niet gevonden.

Summary.
SCUBA-diving observations showed that large numbers of Car-

cinus maenas congregate to mate at stony places in the
Eemshaven (Waddensea) in summer. Mating took place from
June till September mainly.

The relatively low numers of females and their high mating-
frequency suggest that female crabs only visit this area to
mate and leave soon afterwards. Mating frequency of males
increased with size up to 50 mm carapax-width, probably due
to male competition. In larger males mating frequency de-
creased quickly for unknown reasons. It is argued that fe-
male reproductive output increases with age due to produc-
tion of larger egg-masses and (probable) to production of
two egg-masses a year in many older females.
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