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Abstrakt

Spridningen av akvatiska frimmande arter 6kar, och ddrmed Okar risken att det kan uppsta stérningar
av ekosystemen. I Ostersjon ir den introducerade Rhithropanopeus harrisii (Gould 1841) en omnivor
som kan existera i ett brett urval av habitat, som sandbotten med Zostera marina, dir den via predation
kan ha varierande effekter pd samhillet. Syftet med detta arbete ar att underséka via ett
akvarieexperiment hur nédrvaron av juvenil Platichthys flesus paverkar fodobeteendet hos R. harrisii,
och hurudana effekter dessa predatorer har pd de grunda sandbottenhabitatens makrofauna (Macoma
balthica och Bathyporeia pilosa). Samtidigt undersoks skillnader i abundansen av R. harrisii vid
sandbotten med eller utan Z. marina i Lumparn, Aland. I nirvaron av P. flesus konsumerade R. harrisii
en signifikant mindre miangd Macoma balthica <10 mm jamfort med da R. harrisii var ensam. Detta
antogs bero pa nérvaron och stérningar orsakade av P. flesus, bdde pa M. balthica och R. harrisii. Det
noterades att R. harrisii konsumerade fler M. balthica >10 mm i nérvaron av P. flesus, dven om det inte
var signifikant. Orsaken till detta kunde ha varit att R. harrisii forsokte minska pa aktiviteten vid
fodosokandet, och dirmed minska pa risken for konfrontation med andra arter som kunde orsaka skador,
eller till och med mortalitet. Totalt fdingades 1 undersdkningen i Lumparn 69 R. harrisii, dir en klar
majoritet var hanar (72,5 %). Det noterades en signifikant skillnad i antalet honor mellan omraden med
(41 %) eller utan (3 %) Z. marina. Skillnader i konsférdelningen kunde ha berott pa: 1. skillnader i
rorelseformagan mellan konen, 2. en mdjlig habitatpreferens av honor, 3. att en storre del honor dog
efter Aggklickningen, och 4. aktivitetsskillnader mellan kénen och provtagningstidpunkten. Overlag var
hanarna (ryggskoldens maximi och medelstorlek 19,8 mm respektive 14,2 mm) stdrre 4n honorna
(ryggskoldens maximi och medelstorlek 13,6 mm respektive 10,9 mm) i hela forskningsomradet.
Storleksskillnaden kunde méjligtvis forklaras av aktivitetsskillnaden mellan honor av olika storlek, dar
mindre honor gémde sig i fdllorna under morgonen. Flera R. harrisii av den storre storleken hittades
utanfor Z. marina-angen, dven om storleksskillnaden mellan R. harrisii i de olika habitaten inte var
signifikant. Denna studie har visat att for att kunna forstd de komplicerade beteenden som R. harrisii
kan ha, behdvs det mer forskning i dess interaktioner med olika organismer och i mdjliga
aktivitetsskillnader. Det rekommenderas ocksé att habitatdiversiteten beaktas i framtida provtagningar
dé den kan orsaka mérkbara skillnader i populationsstrukturen hos R. harrisii som i sin tur kan paverka

ekosystemet och dess fodovav.
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Abstract

The spread of invasive aquatic species is increasing, and thus the risk of disturbances in the ecosystems
increase. In the Baltic Sea, the introduced omnivorous Rhithropanopeus harrisii (Gould 1841) can exist
in a wide array of environments, such as the sublittoral sandy bottoms with Zostera marina, where it
through predation can have various effects on the community. The purpose of this thesis was to
investigate, in an aquarium experiment, how the presence of juvenile Platichthys flesus affects the
feeding behaviour of R. harrisii, and how these predators affect the shallow sandy sublittoral macrofauna
(Macoma balthica and Bathyporeia pilosa). At the same time, the differences in the abundance of R.
harrisii on the sandy bottoms with and without Z. marina was studied in Lumparn, the Aland Islands.
In the presence of P. flesus, R. harrisii consumed significantly less M. balthica <10 mm compared to
when R. harrisii was alone. The reason for this was presumed to be due to the presence and disturbances
caused by P. flesus, both on M. balthica and R. harrisii. It was noted that R. harrisii consumed more M.
balthica >10 mm in the presence of P. flesus, even though the difference was non-significant. The reason
for this could have been that R. harrisii tried to reduce its activity when searching for food, and thereby
reduce the risk of confrontation with other species that could cause damage or even death. A total of 69
crabs were captured in the studie in Lumparn, where a clear majority were males (72,5 %). There was a
significant difference in the number of females between the areas with (41 %) och without (3 %) Z.
marina. The differences could have been caused by: 1. mobility differences between the sexes, 2. a
habitat preference by females, 3. a large mortality inflicted upon females after egghatching, and 4.
differences in activity between the sexes and the time of sampling. In general, the males were of a larger
size (carapace max and average width 19,8 mm respective 14,2 mm) than females (carapace max and
average width 13,6 mm respective 10,9 mm) in the whole research area. The difference in size could
possibly be explained by the differences in activity by females of different sizes, where smaller females
were hiding in the traps during the morning. More numerous R. harrisii of the larger size were found
outside the Z. marina meaddow, though the differences in sizes between the habitats were non-
significant. This studie shows that more research into R. harrisii and its interactions with different
organisms, and possible differences in activity, is needed to understand the complex behaviours of R.

harrisii. It is also recommended that habitat diversity is taken into consideration in future sampling due



to it possibly causing significant differences in the population structure of R. harrisii, which in turn can

affect the ecosystem and its foodweb.
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1. Introduktion

1.1 Frammande arter

Det globala utbytet av akvatiska arter dkar (Leppékoski & Olenin 2000) och for tillfillet har
over 1 200 arter rapporterats for forsta gangen i nya omraden (AquaNIS 02.01.2020). Férmégan
att kunna uppskatta vilka arter som kommer att ha allvarliga effekter &r inte endast viktigt da
det giller forstielsen av samhillenas och ekosystemens funktion och struktur, men ocksa dé det
giéller att veta hur en begransad méngd resurser bast kan anvéndas vid skdtseln och kontrollen
av dessa arter (Grosholz & Ruiz 1996).

Olika bendmningar (frimmande och invasiv) har anvénts for att beskriva de arter som har
introducerats. Problem kan uppstd dd motstridig terminologi anvidnds. Dirmed, for att
kommunikationen mellan forskarna, beslutsfattarna och samhillena ska fungera, maste
skillnaderna mellan bendmningarna vara tydliga (se Heger et al. (2013) och referenser déri). I
denna avhandling anvinds benimningen “frimmande art”, som definieras i den finldndska
nationella strategin for frimmande arter enligt foljande: en art som inte har ursprungligen
tillhort ekosystemet och som inte har kunnat sprida sig i naturen pa egen hand. En frimmande
art har, pd grund av ménniskans medvetna eller omedvetna bidrag, dverskridit sina naturliga
spridningshinder, s& som kontinenter, hav eller berg (Niemivuo-Lahti 2012).

Forflyttningen av frimmande arter runt jorden sker huvudsakligen med fartygens ballastvatten
(Gollasch & Leppékoski 1999). Inom Europas brackvattensomraden sker introduktioner av
fraimmande arter ofta pa tre olika sitt: 1. avsiktligen via fiskodlingar, fiskerier, palsodlingar,
jakt och djurhandeln, 2. genom transport av sjdlva habitatet med fraimmande arter, till exempel
plankton 1 ballastvatten, arter fista pa fartygsskroven, eller organismer associerade med
avsiktligt forflyttade arter, och 3. aktiv eller passiv spridning via kanaler (Leppékoski & Olenin
2000).

En av de hogsta prioriteringarna 1 den finldndska nationella strategin for fraimmande arter ar att
bestimma de mojliga effekter som frammande arter kan ha (Niemivuo-Lahti 2012). Vid
implementeringen av EU:s MSFD (eng. Marine Strategy Framework Directive,
ramdirektivet om en marin strategi) behdvs det ocksa information om mingden och
utbredningen av frimmande arter, samt deras mdgjliga storningar av ekosystemen
(Europaparlamentets och radets direktiv 2008). EU-foérordning nr 1143/2014 om invasiva

fraimmande arter (Europaparlamentets och radets forordning 2014), som fordrar uppskattning
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av de mojliga skador som fraimmande arter kan orsaka, krdver information om frimmande arters

grundbiologi och ekologi.

Rhithropanopeus harrisii (Gould 1841), med sitt ursprung fran Nordamerikas 6stkust, beskrevs
for forsta gdngen som en ny art i Europa ar 1874 (Wolff 2005) och observerades for forsta
gingen vid Nordamerikas véstkust ar 1937 (Petersen 2006). Arten har ocksa hittats i Panama
(Roche & Torchin 2007), Brasilien (Rodrigues & D'Incao 2015) och nyligen i Japan (Iseda et
al. 2007). I Ostersjon noterades den for forsta gangen ar 1936 (Kotta & Ojaveer 2012) varefter
den har spridit sig runtomkring det finska Skérgardshavet (Fowler et al. 2013) och hittas nu i
vistra Mariehamn, Aland (egen observation 2019). Arten har pavisats existera i ett brett urval
av habitat (Gagnon & Bostrom 2016). I sin inhemska utstrickning hittas R. harrisii pa
ostronbédddar och i sand och lerhabitat (Gehrels et al. 2016). [ invaderade omraden har dock nya
faktorer lett till nya val av habitat (Fowler et al. 2013; Nurkse et al. 2015). Bland annat har R.

harrisii hittats i Zostera marina-angar (Gagnon & Bostrom 2016).

Lite information finns om artens effekt pd miljon 1 introducerade omraden, men mdjlig
konkurrens med inhemska krabb- och bottenfiskarter, konsumtion av evertebrater, och en
potentiell foda for fisk, har indikerats (Gagnon & Bostrom 2016). Indirekta effekter, sésom en
okning av fritt flytande alger som sedan skoljs upp pé stridnder, kan uppstd dd nérvaron av R.
harrisii minskar méngden herbivorer (Jormalainen et al. 2016). P4 grund av en avsaknad av
predatorer och/eller konkurrens i Ostersjon kan R. harrisii mojligtvis kolonisera omraden med
lite tillgdngligt skydd (Fowler et al. 2013; Nurkse et al. 2015). I de invaderade omradena har R.
harrisii indikerats kunna véxa sig till en storre storlek jamfort med 1 sin inhemska utstrackning
(Fowler et al. 2013). Eftersom predation kan vara av stor vikt d& det géller modifieringen av
kustsamhéllen (Paine 1966), och eftersom flera av de effekter som frammande arter orsakar
sker via predation (Mack et al. 2000; Gurevitch & Padilla 2004), ar det viktigt att ha information
om frimmande arters dieter och val av foda for att kunna uppskatta deras mojliga effekter

(Puntila 2016).

Syftet med detta arbete ar att undersoka via ett akvarieexperiment hur juvenil flundra,
Platichthys flesus, paverkar fodobeteendet hos R. harrisii, och hurudana effekter dessa
predatorer har pé de grunda sandbottenhabitatens makrofauna. Samtidigt undersdks skillnader
1 abundansen av R. harrisii vid sandbotten med eller utan Z. marina. 1 arbetet inkluderas en
litteraturdversikt dver Ostersjon och dess grunda sandbottenhabitat, teori om fodobeteenden,
och fodobeteendet hos frimmande arter, krabbor och juvenila P. flesus, samt skillnader 1

krabbors abundans och konsfordelning 1 olika habitat.
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1.2 Ostersjon

Ostersjon ér ett ca. 10 000 ar gammalt och delvis avstingt brackvattenshav som bildades efter
den senaste istiden. Den har upplevt flera olika stadier som har karaktériserats av olika salthalt
och temperaturregimer (Alhonen 1972), dér den nuvarande formen bildades for ca 2000 ar
sedan (Rumohr et al. 1996; Bonsdorff & Pearson 1999). Ostersjon dr fran sdder till norr och
vist till dst ca 1300 km respektive 1200 km i lingd, har en yta pa 415 000 km? och en total
volym av 21700 km?®. Medeldjupet d&r 60 m (max djup 459 m) och Ostersjon har en
vattenomsattning pd 3040 ar.

Salthalten stracker sig fran limnisk (<I psu) i de innersta delarna av Botten- och Finskaviken
till ndstan helt marint (25-30 psu) vid Kattegat och Skagerrak. Starka horisontella och vertikala
gradienter existerar, bland annat en kombinerad termo- och haloklin pa 60—80 m djup vid
centrala Ostersjon som hindrar vattnets vertikala cirkulation (Kautsky & Kautsky 2000).
Sotvattensinflodet kan variera kraftigt beroende pé érstid och hdrstammar huvudsakligen fran
floderna Oder, Vistula, Nemunas, Daugava och Neuva (Bergstrom & Carlsson 1993).
Ostersjon kan ses som ett hav av frimmande arter eftersom varje forvandling, som frin den
limniska Baltiska issjon till den mer salthaltiga Yoldiahavet, har lett till en néstan helt ny
koloniseringen av nya arter (Olenin & Leppdkoski 1999). Totala antalet cyanobakterier, vaxt-
och djurplankton, vixt- och djurbentos, fisk, marina diggdjur, faglar, och parasiterande
ryggradsdjur har i Ostersjon uppskattats vara atminstone 6 065 arter. Dock uppskattas antalet
var mycket hogre eftersom den nuvarande kunskapen om bland annat artantalet hos
mikroorganismer, heterotrofa bakterier (upp till 10°), meiobentos, foraminiferer och parasiter
dr relativt bristfilligt. Utbredningen av organismer i Ostersjon beror huvudsakligen pa
salthalten, med de flesta marina arter i1 sodra delen av och de flesta sGtvattensarter 1 norra och
Ostra delarna (Ojaveer et al. 2010). Endast ett fatal euryhalina arter klarar av
brackvattensforhallandena (68 psu) (Voipio 1981).

Artantalet i Ostersjons dppna vatten (djup >20 m) minskar snabbt fran Bilthavet lingre inét.
Nérmare kusten dr monstren dock oklara di organismer av olika bakgrund blandas, och
sOtvattensarter uppgor en stor del av artrikedomen (Bonsdorff 2006). Diversiteten mellan och
inom habitat dr 1dg, och organismer i Ostersjon har vanligtvis bredare realiserade nischer
j@mfort med fullt marina omraden (Elmgren & Hill 1997). Endemiska arter har ocksé visats
existera, ddribland Platichthys solemdali sp. nov. (Momigliano et al. 2018) och Fucus radicans

(Schagerstrom 2015; Schagerstrom & Kautsky 2016).
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1.2.1 Grunda sandbottenshabitat

Det ekonomiska virdet som Ostersjons sandkuster har for turismen &r enormt. Férutom att vara
viktiga for ménniskor erbjuder sandkuster ocksa essentiella ekosystemtjdnster. De ar viktiga
linkar i Ostersjons ekosystem eftersom de filtrerar nedbrytande organiskt material som
huvudsakligen hirstammar (direkt eller indirekt) fran havet. De omrdden som kénnetecknas av
sjograsiangar stoder en stor diversitet av autotrofa och heterotrofa organismer (Radziejewska et
al. 2017). En del omraden har en viktig roll som fodo- och barnkammarhabitat (Aarnio &
Bonsdorff 1993) och som skydd frén predatorer (Nissling et al. 2007; Martinsson & Nissling
2011), och skydd frén vattenstrdmmar och vagor for flera sméd och unga fiskar (Gambi et al.

1990; Gullstrom et al. 2008).

1.2.1.1 Organismsamhéllena

Makrofaunan i de grunda sandhabitaten lever endera nedgrivda i (infauna) eller pd ytan av

(epifauna) sanden. Typiska infauna ar polychaeter (Hediste diversicolor och Pygospio elegans)

och oligochaeter. Epifauna utgors av sessila musslor (Dreissena polymorpha, Mytilus trossulus),
hemisessila musslor (Cerastoderma glaucum), motila musslor (Macoma balthica),

tusensnickor och kraftdjur (mérlkréftor, pungrakor och tiofotade kraftdjur) (Radziejewska et al.

2017).

Densiteten av makrofauna kan variera kraftigt beroende pa tidpunkt och lokalitet. Under vintern

kan det finnas endast nigra individer per m?, medan under sommaren #r det méjligt att hitta

2. Variationerna i abundansen och biomassan bestims

mer dn 20 000 individer per m
huvudsakligen av miljoméssiga begriansningar, som sedimenttyp och sdsong (Radziejewska et
al. 2017). Tillsammans kan predation och abiotiska storningar ha de storsta effekterna pa
bottenfaunan (Bonsdorff et al. 1995). Dock minskar vikten av predation dd méngden stdrningar
okar. Epibentiska predatorer, till exempel krabbor, och interaktioner mellan infauna arter &r
troligtvis viktigare dn fisk nér det giller uppbyggandet av bottensamhéllen (Aarnio & Bonsdorff
1993). Overlag kiinnetecknas bara sandbottnar vara relativt art- och individfattiga. Tillginglig
nédring brukar vara relativt knapp, och speciellt i de exponerade omradena kan det rorliga
substratet stélla stora krav pd organismerna (Blomqvist 1979).

Funktionellt bestdr makrofaunan pa grunda sandbottenshabitat av filtreraren, dér bland annat
Manayunkia aestuarina och Cerastoderma glaucum har viktiga roller, och detrivorer, som
Baltidrilus costatus och Diastylis rathkei. Alldtare (till exempel Gammarus spp.), predatorer
(till exempel Crangon crangon) och, ifall vegetation existerar, herbivorer (till exempel Idotea

balthica) kan hittas pd de grunda sandbottnen. Dominansen av arter varierar beroende pa

4
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lokaliteten, ddr bland annat Bathyporeia pilosa kan utgora en stor andel av abundansen och
biomassan (Radziejewska et al. 2017). Inomartsvariationer i fodobeteenden kan existera
beroende pa miljon. Detta har bland annat noterats hos M. balthica, som huvudsakligen ir en
detrivor i ler-sandsediment och en filtrerare 1 vag-exponerat sandsediment (Olafsson 1989).
Filtreraren kan lokalt berika sedimenten organiskt och gynna mikrobiska och meiobentiska
samhillen (Radziejewska et al. 2017).

Stenhidllar eller bumlingar kan skapa tredimensionella habitat som erbjuder ytterligare
livsutrymme for makrofauna och ddrmed 6kar diversiteten och densiteten (Grzelak & Kuklinski
2010). Hogsta makrofauna diversiteten hittas oftast tillsammans med Zostera-dngar (Bostrom
et al. 2014). Sedimentet inom undervattensvéixtangar brukar vara finare dn det som hittas i de
nérliggande omradena utan véxtlighet (Koch 2001) och den stabiliserande effekten orsakad av
habitatformande véxtlighet kan ibland forma kusten, sd l&inge som hog exponering inte hindrar
det. Ifall det mjuka substratet &r instabilt hittas vegetation endast pd hért substrat (Radziejewska
et al. 2017).

Mikrofytobentos (Evrard et al. 2012), viaxtplankton, och véxter (ifall dom finns) hor till
primérproducenterna i de grunda sandiga fodovdven (McLachlan & Defeo 2017). Makroalger
(Ask et al. 2016) och vaskuléra véxter pa sandbottnar hor bland de mest produktiva miljéerna i
Ostersjon (Moéller et al. 2014). Sekundirproduktionen paverkas av mikroorganismer, meio- och
makrofauna 1 bottensedimenten, av epifytiska (Danovaro et al. 2002) och rorliga
suspensionskonsumenter (Do et al. 2012), och av rorliga herbivorer bland vegetationen (Orr et
al. 2014).

Bland de viktigaste fiskpredatorerna vid de grunda sandbottnen dr Gasterosteus aculeatus,
Spinachia spinachia, Pomastoschistus microps, Pomatoschistus minutus, Gobius niger, Psetta
maxima och Platichthys flesus. Abundansen och artsammansittningen av fiskesamhéllena
varierar beroende pa tidpunkt av dret och temperatur, medan de bottenlevande evertebraterna
paverkas mer av syrehalt, fodotillganglighet och salthalt (Bonsdorff & Blomqvist 1993).
Vattenfaglar kan ocksa ha en viktig roll som predatorer i fodovéven pa sandbottnar. En viktig
aspekt av faglarnas ndrvaro dr deras avforing som bidrar med organiska och oorganiska
foreningar till miljon (Radziejewska et al. 2017). Bland de faglar som kan hittas vid grunda
sandbotten hor till exempel Podiceps auritus (Sonntag et al. 2009), Podiceps cristatus,
Phalacrocorax carbo, Aythya fuligula och Aythya marila (Skov 2011). Nérvaron av fagelarter
ar sdsongbaserat pa grund av migrationer (Vaitkus 1999).

Flera av de arter som kan hittas vid de finlindska sandbottenshabitaten &r hotade. Bland fisken

ar G. niger och P. flesus nira hotade, medan bland faglarna &r P. cristatus néra hotad, och P.

5
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auritus, A. fuligula och A. marila starkt hotade. Flera av dessa arter hotas och kommer i

framtiden att bli hotade av ménsklig verksamhet (punainenkirja.laji.fi 10.08.2019).

1.2.1.2 Minniskans effekter

Turiststrdnder har visats ha fattigare meiofaunan (densitet och diversitet), speciellt ndrmare
strandlinjen, dn narbeldgna icke-turistomraden (Gheskiere et al. 2005). Andra minskliga
aktiviteter, som sandextrahering och muddringsavstjalpning, kan stora sedimentstrukturen och
bottensamhéllena, och leda till organisk anrikning och &ndringar i samhéllsstrukturerna hos
ndrbeldgna omraden (Bonsdorff 1983; Powilleit et al. 2006).

Direkta forandringar orsakade av klimatforandringens hogre temperaturer har inte rapporterats
vid sandbottnar. En mojlig orsak kan vara att stora sdsongsméssiga skillnader i temperatur
motverkar dessa fordndringar. Dock indirekta effekter orsakade av klimatfordndringen kan ha
signifikanta effekter pa strukturen och funktionen hos organismsamhéllena (Radziejewska et al.
2017). En minskning i istdcke och 6kning i mdngden och styrkan pa stormar kan leda till erosion
av sandstriander (Kont et al. 2003) och riskera begrava vixter med sediment (Short et al. 2006;
Bjork et al. 2008).

Klimatfordndringen kan forstirka effekterna av eutrofiering (Moss et al. 2011) och hota
vixtsamhéllena. Forsdmrade ljusforhéllanden, minskning i salthalten (Dahl et al. 2013) och
okad sedimentation kan forsvara utvecklingen hos vixtsamhéllena (Kruk-Dowgialtlo &
Szaniawska 2008). Fraimmande arter fran varmare klimat kan bdrja etablera sig mer norrut da
vattentemperaturerna Okar (Gjershaug et al. 2008). Detta har bland annat noterats hos
planktonkréftdjur med ponto-kaspiskt ursprung (Ezhova et al. 2005).

Flera frimmande arter har noterats vid Ostersjons grunda sandbottenshabitat. Mirlkriftor av
ponto-kaspiskt ursprung har visats kunna modifiera ytstrukturen och 6ka resuspension av
sandsubstrat 1 invaderade ekosystem. Detta kan mojligtvis 6ka frigdrandet av nédringsdmnen,
vilket kan orsaka eutrofiering och frigora farliga féroreningar som ackumuleras i djur hogre
upp 1 ndringsvéaven (Zaiko & Olenin 2004). Exempel pa fraimmande arter &r Marenzelleria spp.
(Blank et al. 2008), som noterades for forsta gangen ar 1985 (Bick & Burckhardt 1989), och
maérlkraftan Gammarus tigrinus (Zaiko et al. 2007; Janas & Kendzierska 2014), dar bada ér av
nordamerikanskt ursprung och kan hittas runtomkring hela Egentliga Ostersjon och
Finskaviken. G. tigrinus har visats kunna leda till bestdende strukturella och funktionella
forandringar 1 de invaderade samhéllena (Pinkster et al. 1977), bland annat via artens

fodobeteende (Janes et al. 2015).
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1.3 Fodobeteenden
1.3.1 Teori

For att forsta vad som bestimmer en konsuments verkliga diet inom ett brett potentiellt omrade
har den optimala fodosoksteorin skapats. Malet dr att kunna uppskatta vad den forvédntade
fodosoksstrategin  skulle vara under specifika forhdllanden. Detta gors under f6ljande
antaganden: 1. dagens fodosoksbeteenden har gynnats av naturligt urval och forbattrar djurens
nuvarande fitness, 2. hog fitness fis genom hdg nettoenergiintag, och 3. experimentella djur
observeras 1 en miljo som passar deras fodosoksbeteenden. Tva saker fOrsvarar dessa
antaganden: 1. andra aspekter i beteendet (t.ex. undvikandet av predatorer) hos en organism kan
paverka fitnessen mera &n det optimala fodosokandet, och 2. den effektiva insamlingen av
energi kan vara mindre viktig &n andra dietkrav (Begon et al. 2006).

Vid beskrivandet av hur predatorer viljer sin foda har den optimala dietmodellen skapats:
E;/h; > E/(5+h), dir E; 4r energimingden hos det ndst mest virdefulla bytet, h; 4r
hanteringstiden hos det nist mest virdefulla bytet, E/h 4r medelvérdet av den nuvarande dieten
(innehéller allt som &r av mer virde dn bytet i), och § 4r medelsoktiden av den nuvarande dieten.
Darmed bor predatorn ldgga till byten av minskande virde i sin diet si ldnge tills E;/h; =
E/(5+ h) uppfylls. Den optimala dietmodellen leder till ett flertal uppskattningar: 1.
handlingstider som ar korta 1 jaimforelse med soktider bor leda till generalister, 2. handlingstider
som 4r langa i jamforelse med soktider bor leda till specialister, 3. i oproduktiva miljoer bor
dieten vara bredare (relativt stort ), 4. predatorer bor ignorera olonsamma byten, oberoende av
deras méngd, och 5. att modellen géller endast inom specialistgruppen och inte nagot byte

utanfor den (Begon et al. 2006).

1.3.2 Frammande arter

En av de storsta utmaningar som fraimmande arter upplever i1 nya miljoer dr anskaffandet av
foda. Frimmande arter har en hdgre sannolikhet att komma 1 kontakt med obekant f6da, och
diarmed ha en storre risk att svélta ihjédl ifall de inte lyckas anpassa sina fodobeteende (Sol et al.
2011). Frammande arter brukar vara generalister (Alcaraz et al. 2005), snabba pé att utnyttja
resurser (Ricciardi et al. 2013), och ofta ha olika sitt att 4 tag pa foda jaimfort med inhemska
arter. Till exempel bland sotvattens evertebrater 1 Nordamerika brukar frimmande arter oftare
bestd av filtreraren och mera sillan av predatorer och betaren, jimfort med inhemska arter

(Karatayev et al. 2009).
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1.3.2.1 Hypotesen om adaptiva flexibilitet

Flexibilitet i beteenden har ansetts gynna frimmande arter vid invasionen genom att ge dem
formagan att kunna utvidga, eller till och med éndra deras ekologiska nisch genom att utnyttja
nya miljoer, skydd, eller foda (Duncan et al. 2003; Wright et al. 2010). Léarda beteenden, sa som
val av diet och fodosoksstrategier, kan forklaras med den sa kallade hypotesen om adaptiva
flexibilitet (eng. The adaptive flexibility hypothesis). Enligt hypotesen dr diversiteten av
beteenden som observeras i en population hogt, pa grund av innovation, under forsta stadiet av
introduktionen till en ny miljo. Detta f6ljs med en minskning i beteendediversiteten da den
grundande populationen etableras och vixer, dd den lir sig de mest optimala varianterna av

beteenden (Wright et al. 2010).

1.3.2.2 Hypotesen om befrielse fran fiende

Hypotesen om befrielse frin fiende (HBFF, eng. the enemy release hypothesis) har anvénts for
att forklara varfor frimmande arter klarar sig bra i introducerade omréden. Enligt HBFF ar
abundansen eller effekten av en del frimmande arter, som ofta méts via storleken pa individen,
storleken pd populationen, eller tendensen av att tringa undan inhemska arter, relaterat till
avsaknaden av naturliga fiender (jamfort med den inhemska rackvidden) i den introducerade
rickvidden (Colautti et al. 2004). En naturlig fortsdttning till HBFF &r hypotesen om
evolutionen av 6kad konkurrensformaga (HEOK, eng. evolution of increased competitive
ability hypothesis) da befrielsen fran fiender tillater frimmande arten att omfordela resurser
frin anti-predator- till konkurrensférmégor. Fastin HEOK ir oftast kopplad till evolutionir
befrielse kan den ocksd representera beteendemaissig befrielse, d& en minskning i anti-
predatorbeteenden leder till 6kad fodosokning (Sih et al. 2010).

HBFF har indikerats kunna, via parasiter, ha effekt pa fodobeteenden hos frimmande arter.
Orconectes rusticus infekterade med Microphallus parasiter visade nedsatt tillvdxt och
fodobeteende. Minskningar i fodobeteenden kan ske d& vérden reagerar pé infektionen (sa
kallad sjukdomsbeteende) eller da parasiten manipulerar beteendet hos viarden (Sargent et al.
2014). Vérden kan ocksé uppvisa ett mer defensivt fodobeteende genom att undvika avsloja sig
och genom att inta anti-parasitiska foreningar (Moore 2002). Men samtidigt kan parasiter
mojligtvis forstirka, istdllet for att nedsétta, fodobeteendet. Dick et al. (2010) visade att
Gammarus pulex med parasiter konsumerade mera byten dn individer utan. Detta kunde ha

berott pa parasitens direkta metaboliska krav och dess manipulation av vdrden.
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1.3.2.3 Byte och frimmande predator

Frimmande arters fodobeteende kan ocksa forklaras ur bytesdjurens synvinkel via den sé
kallade hypotesen om naiva byte (HNB, eng. the naive prey hypothesis). Enligt HNB uppstér
det en avsaknad av effektiva skydd mot eller en oférméga hos bytet att kunna identifiera hotet
av en ny predatortyp. Forutom beteendemissiga skydd kan bytes naiviteten ocksd berdra
morfologiska och fysiologiska skydd (Cox & Lima 2006).

En forklaring till de olika effekter som frimmande predatorer kan ha pa samhéllet dr att bytets
reaktion till den fraimmande predatorn beror pd hur lik den é&r till de inhemska predatorerna.
Graden av ‘likhet’ mellan frimmande och inhemska predatorer kan bestimmas med hjélp av
olika metoder. Ett sitt dr att uppskatta taxonomisk likhet da, till exempel, ett samhéille kan
lattare identifiera en frimmande fiskpredator ifall samhéllet redan har fiskpredatorer. Fastin
taxonomisk likhet &r létt att uppskatta, korrelerar den inte alltid med den graden av mekanistiska
eller funktionella likheter som kan existera mellan inhemska och frimmande predatorer. Ett
mer heltickande och mekanistiskt tillvigagangsétt for att uppskatta likheten tar i beaktande de
tre olika stadierna 1 den generaliserade predator-bytes interaktionen: motet,

detektion/igenkdnnande, och reaktion (se Sih et al. 2010 for mer detaljer).

1.3.2.4 Morfologin och fodobeteendet hos fraimmande arter

Fraimmande arter kan ocksa morfologiskt ha oproportionella fordelar vid skaffandet av foda.
Hypotesen om nya vapen (eng. novel weapons hypothesis) (Callaway & Ridenour 2004) hdavdar
att frimmande arter med vapen (morfologiska, kemiska, 0.s.v.) som &r evolutionért nya har
hogre chans att vara framgéangsrika vid fangandet av byte (Grosholz & Wells 2016).

Stora hjarnor (i relation till kroppsstorlek) kan leda till 6kad forméga i hanterandet av nya
miljoer och dess resurser. Detta har indikerats hos frimmande dédggdjur (Sol et al. 2008), faglar
(Sol & Lefebvre 2000), groddjur, reptiler (Amiel et al. 2011) och kriftdjur. Roudez et al. (2008)
visade att den frimmande krabban Carcinus maenas hade en signifikant béttre larformaga &n

den inhemska krabban Carcinus sapidus, vid letandet efter foda.

1.3.3 Krabbor

Krabbor tillhor den rorliga bottenfaunan (Hegele-Drywa & Normant 2009) vars val av byte dr
en viktig del av fodobeteendet (Bourdeau & O'Connor 2003). Till exempel krabbor som

konsumerar blotdjur brukar foredra specifika arter (du Preez 1984). Asitare, betning, detrivori,



Johan Malmberg

filtrering, parasitism och predation hor till de metoder som krabbor kan anvidnda for att hitta

foda (Grahame et al. 1983).

1.3.3.1 Sinnen och deras funktion vid fodostkandet

Vid fodosdkandet kan krabbor anvinda sig av mekaniska metoder, som benens eller klornas
kanselsinne, for att bestimma ifall bytet I6nar sig att konsumeras eller inte (Kaiser et al. 1993).
Krabbor ér kénsliga for 16sta kemiska foreningar (Barber 1961) och luktsinnet har visats vara
viktigt vid valet av byte (Kaiser et al. 1993). De primira antennerna, som fungerar som
distanskemoreceptorer, paverkar fodosokningen genom att lokalisera potentiell foda med hjalp
av kemiska signaler (Pearson et al. 1979).

Synen kan ocksa vara viktig for att finga byten. Hamilton (1976) noterade att Callinectes
sapidus strickte sig fran vattnet for att fa tag pa sniglar som var féstade pa Spartina alterniflora
stammar. Visuell sparning verkar vara det enda séttet med vilket krabbor kan finga mycket
mobila byten, och det har indikerats vara mojligt 1 vatten, 1 luft och genom vatten-luft
gransskiktet. Bytets rorelser dr av stor vikt eftersom de kan vécka uppmérksamheten hos
predatorn. Krabbor kan till och med visa starkt intresse for langsamma bytens rorelser (Hughes
& Seed 1995), d& Ozius verreauxii attackerade sniglar genast nér de rorde pé sig (Hughes 1989).
Ibland kan rorelser leda till att krabborna distraheras fran det bytet som de redan hanterar
(Hughes & Seed 1995).

Krabbor har visats kunna hora ljud (Salmon 1971), och detta har indikerats kunna paverka deras
fodobeteende. Wale et al. (2013) noterade att individer av arten C. maenas hade hogre
sannolikhet att sluta dta dd de utsattes for batljud. Detta kan leda till 6kad risk av att forlora
fodan, endera dé bytet rymmer eller da det blir stulet. Forlusten av foda skulle leda till en 6kning
1 fodosokandet for att tillfredsstidlla energikraven. En Okad sannolikhet for misstag i
fodosokandet, s& som konsumtionen av giftig eller farlig foda, kan ocksa ske under ljudliga

forhallanden.

1.3.3.2 Predationsmodeller for att beskriva fodobeteendet

Fyra olika modeller har anvénts for att forklara den storleksselektiva predationen som krabbor
kan ha pad musslor: 1. kloslitage (eng. chelal wear), 2. bytes-utvérdering (eng. prey-evaluation),
3. relativ stimulering (eng. relative-stimulus), och 4. mekanisk selektion (eng. mechanical
selection). Kloslitagemodellen (Hughes & Seed 1995) grundar sig pa observationer da krabbor
oftare konsumerar byten med hédrda skal av mindre storleksklasser eftersom hanteringen av

storre storleksklasser okar risken for kloskador eller slitage och kan déarfor riskera den framtida
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fodosokningsformagan (Juanes 1992). Ibland kan predation dock ske pa byten av den
intermedidra storleken. Darmed ger kloslitagemodellen inte en omfattande forklaring till
storleksselektiv predation av musslor med harda skal (Hughes & Seed 1995).

Enligt bytes-utvarderingsmodellen utvirderas bytens storlek och avvisas ifall de ar otillrackligt
gynnsamma. (Hughes & Seed 1995). Det har visats att krabbor avvisar ofta bade stora och sma
suboptimala musslor efter att ha manipulerat dem under en tid (Elner & Hughes 1978).

Den relativa stimuleringsmodellen skapades for att forklara de observationer da krabborna
vigrade att ta emot en del musslor av den optimala storleken (Hughes & Seed 1995). Det antas
att bibehallandet eller tillbakavisandet av ett byte som hélls med klorna beror pa den relativa
styrkan av berorings- eller luktstimulansen fran bytet, och fran foremal som samtidigt berors av
pereiopoderna. Styrkan av klo och pereiopod stimuleringen dkar da musslans och det berérda
omradets storlek okar (Jubb et al. 1983). Det antas ocksa att samtidiga kontakter dr additiva,
vilket kan fa flera sma foremal att ha en kraftigare stimulans &n ett stort foremal. Modellen
passar endast for fall da krabbor ror sig 6ver flera byten samtidigt, till exempel pa ett rev av
musslor (Hughes & Seed 1995).

Den mekaniska selektionsmodellen anvéinds for att forklara de observationer da krabbor har
svarigheter att manipulera mindre byten och att sondra storre byten (Hughes & Seed 1995). En
samre fingerfardighet kan orsaka att mindre byten forloras i misstag (ap Rheinallt 1986) och
den lingre tid som krévs for att sondra stdrre byten kan dverskrida krabbans motivation att
fortsdtta, vilket kan leda till ett passivt urval av intermedidra storlekar. Denna modell
misslyckas 1 att forklara fall da smé byten véljs (Hughes & Seed 1995).

Dessa 4 modeller dr inte omsesidigt uteslutande: risken for kloslitage kan ha inverkan pa
beslutsamheten med storre byten, stimuli fran flera moten kan distrahera en krabba fran det byte
den har, medan fingerfardighet och styrka kan begrénsa storleksspecifik hanteringseffektivitet

(Hughes & Seed 1995).

1.3.3.3 Konkurrens, rumsliga och tidsméssiga skillnader i fodobeteendet

Faltexperiment har visat att det kan uppsta ett negativt forhallande mellan densiteten av krabbor
och fodoaktiviteten (Ramsay et al. 1997; Clark et al. 1999). Aggressiv inomartskonkurrens, sd
som knuffningar och/eller strider, kan ske da foda &r ithopklumpat (Tanner et al. 2011) och da
krabbor stjél foda frin andra krabbor (kleptoparasitism) (Smallegange et al. 2006). Kannibalism
kan ha en stor inverkan pd yngre individer (Hines & Ruiz 1995) genom att orsaka

densitetsberoende mortalitet (Moksnes 2004). Konkurrens om foda och predation mellan
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krabbarter kan tvinga individer av en art att Idmna sitt skydd och borja emigrera (McDonald et
al. 2001).

Predationstrycket pa krabbor kan ocksa paverka dem sé att fodosoksaktiviteten dr hogst under
natten da visuella predatorer &r inaktiva (Ryer 1987). Det motsatta kan ocksé hittas da vissa
krabbor ar aktiva under dagen. Novak (2004) visade att for att undvika nattaktiva humrar var
krabbarter mer aktiva under dagen dn under natten.

Dieterna hos tropiska och subtropiska krabbarter &r relativt enhetliga pa grund av hog diversitet
av och regelbunden tillgang till bytesarter. Det motsatta hittas hos tempererade krabbarter vars
dieter varierar mairkbart pd grund av ldgre diversitet och sdsongsmadssiga skillnader i
tillgingligheten av bytesarter (Choy 1986). Tidsmissigt kan fodobeteenden péaverkas av
sdsongen (Poon et al. 2010), tidvattnet (Fratini et al. 2000), dmsningsstadiet (Freire 1996),
ontogenetiska faktorer (Aarnio et al. 2015) och tiden pa dygnet. Aagaard et al. (1995) visade
till exempel att aktiviteten hos C. maenas vid grunda omraden var mycket hogre under sommarn
och hosten jimfort med under vintern och varen, och att fodosokandet skedde huvudsakligen

under natten.

1.3.3.4 Rhithropanopeus harrisii

Som de flesta krabbarter &r R. harrisii en omnivor (Hegele-Drywa & Normant 2009). I sin
inhemska utstrackning konsumerar arten huvudsakligen dott vixtmaterial, dock ocksa kréftdjur
(Odum & Heald 1972). Genom sin storleksselektiva predation av bade sma- och mellanstora
byten kan R. harrisii forandra bytespopulationens storleksstruktur (Forsstrom et al. 2015).
Normant et al. (2004) indikerade att R. harrisii hanar dr mer rorliga &n honor, och dr ddrmed
battre pa att skaffa foda. Detta kan leda till snabbare tillvixt och bittre kondition hos hanar.
Slamkrabbor har klor av olika storlekar (eng. heterochelous), av vilken den stérre har som roll
att krossa och den mindre att skira (Milke & Kennedy 2001). Storleksskillnader i klorna har
noterats mellan koénen, och klorna hos hanar och honor kan utgdra 64,0 % respektive 28,0 % av
kroppsvikten (Turoboyski 1973). Dock har inga méirkbara skillnader mellan konens mekaniska
formdga 1 att kunna krossa eller skéira byten noterats (Milke & Kennedy 2001).

R. harrisii har observerats kunna effektivt sondra skalen hos musslor och blotdjur av ungefér
samma storlek inom nagra sekunder (Kotta et al. 2018). Olika metoder kan anvédndas vid
Oppnandet av musslor. R. harrisii kan genast ta tag i och krossa bytet med bada klorna, samtidigt
som den héller det i1 ndrheten av sin ryggskold. Vissa individer kan ocksd Oppna musslans

sifonénda, tvinga skalen isdr genom att sdtta klorna in i1 skalets byssus- (trddar som musslan
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anvander sig for att fédsta sig) Oppning, eller genom att borra igenom umbon (Milke & Kennedy
2001).

Ontogenetiska véxlingar 1 dieten har noterats. Storre och mindre R. harrisii dr sekundira
(evertebrater) respektive primara (detritus, alger och makrofyter) konsumenter (Aarnio et al.
2015). Orsaken till skillnader 1 dieten kan vara ett forsok i att undvika inomartskonkurrens for
foda (Aarnio et al. 1996). Atande R. harrisii brukar ofta visa aggressivt beteende mot individer
av samma art, d& de ibland till och med skadar varandra (Kidawa et al. 2004).

Fodobeteenden hos larvstadier av R. harrisii har ocksa undersokts. R. harrisii-larver har visats
konsumera nauplilarver endast delvis. Ofta konsumerades endast den gulerika bakdelen medan
den fraimre delen med simningsbihanget avvisades. Detta antogs bero pa att gule-materialet &r
viktigt for utvecklingen av krabblarverna (Cronin & Forward 1980).

R. harrisii, med sina fem larvstadier (Cronin 1982), visades i de tre forsta och det sista
larvstadiet (megalopa) konsumera mer foda under dagen &n under natten. Vid fjarde larvstadiet
var konsumtionen under dag och natt mycket lika. Overlag visades larverna konsumera en
mérkbar andel foda under natten. Detta indikerade att visuell orientering till bytet inte var
nodvéndigt for att kunna &ta. R. harrisii-larver ror sig ndrmare vattenytan dir det finns mera
foda troligtvis via orientering med hjilp av ljuset (fototaxis). Larverna kan sedan forflytta sig
till andra delar av estuariet som har mera foda (Cronin & Forward 1980). Samtidigt kan
utvecklingen av krabblarverna inom estuariet minska sannolikheten for R. harrisii att bli
uppaten av juvenila fiskar, som foredrar krabblarver som transporteras ut fran estuariet (Morgan

1990).

1.3.4 Juvenila Platichthys flesus

Juvenil P. flesus ar en predator som konsumerar bottendjur. Meiofauna har visats sig vara foda
av den optimala storleken for juvenila flundror vid de grunda omradena under sensommarn. De
konsumerar meiofauna till en storlek pa ca 4,5 cm, men P. flesus kan fortséitta konsumera
meiofauna dven under hdsten, fastin makrofauna skulle vara mer passande for deras storlek
(>45 mm). Detta antas bero pd en god tillgdnglighet av meiofauna byte, eller pa grund av
konkurrens av foda med storre fisk. Dock, eftersom fodan troligen inte dr begrénsat vid de
grunda omrédena under hdsten, forvéntas valet av byte bero pé fiskarnas lirforméga. Eftersom
juvenila P. flesus dr mer vana att fdnga och dta meiofauna kan det ta lingre tid att dndra

konsumtionen till ett mer ovanligt byte, s& som makrofauna. Denna vixling av byte frdn meio-
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till makrofauna kan ske under kommande vinter d& det blir viktigt att maximera
energitillgdngen (Aarnio et al. 1996).

Pleuronectidae anvinder sig av synen for att jaga efter foda i dagsljus (de Groot 1971), med
okad aktivitet vid gryning och skymning (Aarnio et al. 1996). P4 grund av detta ar
bytesbeteendet viktigt i valet av foda. Juvenila P. flesus pa sandbotten utan vixtlighet har visats
vara icke-selektiv i sitt fodoval av byten med skal. Aarnio & Mattila (2000) noterade att P.
flesus (4555 mm) konsumerade lika mycket av de svarnedsmaélta Hydrobia sp. och ostrakoder
som den mer lattnedsmélta M. balthica. En forklaring var att fargen och rorligheten hos
Hydrobia sp. och ostrakoderna gjorde dem mer synliga for P. flesus. Det har indikerats att 6kad
grumlighet kan forsdmra fodoeffektiviteten hos P. flesus (Moore & Moore 1976).

Forutom bytesbeteendet kan fodovalet hos juvenila P. flesus paverkas av tillgidngligheten,
kostvérdet, lukten och smaken av bytet (Aarnio et al. 1996). Kemiska ledtradar har indikerats
vara till anvdndning hos Pleuronectidae vid letandet efter foda vid eller nira bottnen. En kemisk
stimulus kan ensamt vara effektiv i bade utlosandet och styrandet av fodosdksbeteendet (de
Groot 1971).

Filamentdsa alger har ocksd indikerats kunna leda till forsdmrad fodoeffektivitet hos juvenil
flundra d4 6kad habitatkomplexitet forsdmrar rorelsen av predatorn eller synligheten av bytet.
Giftiga utsondringar fran alger kan mojligtvis ocksa minska pa konsumtionshastigheten (Aarnio
& Mattila 2000). Nordstrom och Booth (2007) noterade att juvenila P. flesus konsumerade B.
pilosa langsammare da drivande alger var ndrvarande.

Syrenivder kan ocksd pdverka konsumtionen hos juvenila P. flesus. Tallqvist et al. (1999)
noterade att antalet Overlevande B. pilosa var signifikant hogre vid ldgre syrenivaer &n i hogre
1 predationsexperiment med juvenil P. flesus. Darmed antogs det att predationsaktiviteten hos
P. flesus sjonk vid ldgre syrenivder. I samma experiment noterades att avbetande av M. balthica
sifoner skedde 1 hogre grad under ldgre syrenivaer. Detta kunde ha berott pa att M. balthica
exponerade sifonerna mera i ldgre syrenivaer.

Mojlig mellanartskonkurrens kan ske mellan plattfiskar. Det har visats finnas en signifikant
overlapp 1 konsumtionen av makrofauna hos stérre juvenila P. flesus (>40 mm) och mindre
juvenila Scophthalmus maximus (<30 mm), medan mindre juvenila P. flesus, som konsumerar
meiofauna, anses inte konkurrera om foda med juvenila S. maximus som konsumerar

makrofauna (Aarnio et al. 1996; Nissling et al. 2007).
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2. Material och metoder

2.1 Fodovalsbeteendet hos Rhithropanopeus harrisii

Fodovalsbeteendet hos R. harrisii studerades i ett akvarieexperiment. Som bytesdjur anvindes
Macoma balthica och Bathyporeia pilosa, och juvenil P. flesus anvéndes for att undersdka hur
de predatorer som hittas vid grunda sandbotten péaverkar fodobeteendet hos R. harrisii.

Samtidigt undersoktes predatorernas paverkan pa bytesdjursmingden.

2.1.1 Bytesdjur

Eftersom makrofauna arter i sandbottenhabitat bestar huvudsakligen av M. balthica och B.
pilosa (Aarnio et al. 1991; Aarnio & Bonsdorff, 1992) anvéndes de som bytesdjur i detta arbete.
B. pilosa ar en aktiv simmande euryhalin mérlkrifta som dr en dominant art vid sandbottnen.
Vanligtvis hittas den néra bottnen dér den konsumerar mikrobenthiska diatomeer och detritus.
M. balthica ar en brackvattens musselart med tunt skal som hittas vid mjuka eller blandade
botten. Den #r den vanligaste musselarten i Ostersjon och hittas frn litoralen till dver 100 m
djup (Mattila & Bonsdorff 1998). Bytesdjuren samlades fran en grund sandstrand vid
Hinderbengtsviken, Aland, genom att silla (B. pilosa, 1 mm; M. balthica, 5 mm) sand som
gravts upp med spade. Djuren sorterades (antal och lingd) pa Hus6 Biologiska Station och

forvarades 1 havsvatten med syreséttning tills experimentet startades.

2.1.2 Predatorer

Som predatorer anvindes R. harrisii och juvenila P. flesus. Av R. harrisii anvindes hanar av
storleken 16—19 mm (ryggskoldsbredd) i experimenten eftersom individer av denna storlek har
visats livndra sig pa makrofauna (Aarnio et al. 2015). Individerna samlades in fran Férjsundet
med hjilp av mjardar ifyllda med porosa stenar, ihaliga tegelstenshalvor, PVC- och gummiroér,
och krukskérvor. Mjirdarna placerades ut pa 0,5—1 m djup for &tminstone ett dygn. Juvenila P.
flesus (42-52 mm) fangades in fran Hinderbengtsviken och Skeppsviken genom att anvinda
yngelnot och skufthavar. R. harrisii och P. flesus forvarades skilt och 1it sviltas 48 h fore

experimentet padborjades.
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2.1.3 Akvarieexperiment

Experimentet bestod av fyra olika behandlingar: 1. kontroll (utan predatorer), 2. flundra, 3.
slamkrabba, och 4. flundra+slamkrabba. Varje behandling genomfordes i fem replikat (n = 5)
med nya predatorer (P. flesus och R. harrisii) och bytesdjur (B. pilosa och. M. balthica) vid
varje forsok (tab. 1). I varje akvarium (22 X 30 X 22 cm, ca 11 liter) ticktes bottnen med ca
2,5 cm séllad lufttorkad sand (mycket lag organisk halt). Ett dygn fore experimentet startades
fylldes akvarierna med havsvatten och sanden fick stabilisera sig. Svart plast placerades runt

akvarierna for att isolera dem fran varandra (fig. 1).

Varje akvarium hade 50 st. B. pilosa och 12 st. M. balthica. Storleksfordelningen av M. balthica
som anvéndes var 10 st. <10 mm och 2 st. >10 mm. Bytesdjuren sattes i akvarierna ca 30 min
fore predatorerna sattes i. Experimentet paborjades 9:00 da predatorerna sattes i och fick piga
1 24 h. Ett 12:12 h ljus- och moérkerschema anvindes under experimenttiden. Experimentet
avslutades da predatorerna togs bort. Antal overlevande bytesdjur rdknades, samt antal M.
balthica per storleksklass bestdmdes. Temperatur, pH och salthalt mittes i fem slumpmassigt
valda akvarier efter experimentet. Efter experimentet avlivades och mattes ldngden pa alla
predatorer, och pd bytesdjuren frdn 4 kontrollakvarier (tab. 2). Tva akvarier uteslots fran

analyserna da ena R. harrisii var dod och den andra R. harrisii 14g pa rygg efter experimentet

(fig. 2).

Eftersom varianserna var icke-homogena anvindes en icke-parametrisk variansanalys
(Kruskall-Wallis Test med Dunn's post-hoc test) for att undersoka statistiska skillnader mellan
kontroll-, slamkrabba-, och flundra-behandlingarna, och ett icke-parametriskt t-test (Mann-
Whitney U Test) for att undersoka de statistiska skillnaderna 1 slamkrabba- och
flundra+slamkrabba-behandlingarnas konsumtion av M. balthica. Analyserna gjordes i IBM
SPSS Statistics 26.
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Tabell 1 Uppstdllning av akvarieexperimentet. Varje behandling (kontroll; flundra; slamkrabba; och flundra+slamkrabba)
upprepades fem gdnger under 24 h ddr 10 st P. flesus, 10 st R. harrisii, 1000 st B. pilosa och 240 st (200 st <10 mm och 40 st
>10 mm) M. balthica anvindes.

Behandling (x5) Antal P. flesus Antal R. harrisii Antal B. pilosa Antal M. balthica
kontroll 0 0 50 12

flundra 1 0 50 12

slamkrabba 0 1 50 12
flundra+slamkrabba | 1 1 50 12

Totalt: 20 st 10 st 10 st 1000 st 240 st

Tabell 2 Medelldngden (mm), antalet, och standardavvikelsen hos B. pilosa, M. balthica <10 mm och M. balthica 210 mm
fran 4 kontrollakvarier, och R. harrisii och P. flesus fran alla akvarier

Art B. pilosa M. balthica M. balthica R. harrisii P. flesus
<10 mm >10 mm
Medellangd (mm) 3,9 7,7 11,3 18,2 458
Antal 181 40 8 10 10
Standardavvikelse 0,76 1,2 1,0 1,2 3,0

Figur 1 Akvarieexperimentet fore det pabérjades.
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Figur 2 Uppsdttningen av akvarieexperimentet. Positionerna av akvarier valdes slumpmdssigt via lottdragning. Vit fisk och
svart krabba representerar juvenil P. flesus respektive R. harrisii, och K dr kontrollakvarier (ingen P. flesus och R. harrisii). F
star fér fénster, som fanns lings med hela vdggen, och D stdr fér ingdngen och utgdngen i akvariehallen. Det IGnga svarta
strecket, varifrdn det sticker ut mindre streck till akvarierna, representerar syrekdllan. Se figur 1 fér en bild av experimentet
fran 6versta hogra hornet. *déd R. harrisii efter experimentet. **R. harrisii IGg pd rygg efter experimentet

2.2 Abundans av Rhithropanopeus harrisii 1 tva olika habitat

Abundansen av R. harrisii undersoktes 1 och utanfor en Zostera marina-ang i1 Juvik, Lumparn.
Detta gjordes for att studera ifall det finns skillnader 1 antalet, konsfordelningen eller storleken

hos R. harrisii-individer som hittas bland eller utanfor véxtlighet pa grunda sandbotten.

2.2.1 Undersokningsomradet

Lumparn (60°09'N 20°06'E) ar en havsfjird med en diameter pa ungefdar 10 km och en
berggrund av rapakivigranit i sydostra Aland (Svensson 1993). Med vikarna inriiknade ir den

totala arean ca 16 000 ha och medeldjupet 12 m (Mustaméki & Mattila 2015). I Lumparna
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bildar makrofytsamhéillena artrika och strukturellt komplexa grunda strandhabitat ner till 3
meters djup (Mustamiki et al. 2015). Omrédet utsétts fortsittningsvis for méanniskoorsakat
tryck, déribland béttrafik, bebyggelse och avrinning fran jordbruket. Juvik (fig. 3) anvéndes
som forskningsomrade eftersom omrddet har Z. marina-dngar och en mindre méngd ettiriga

tradalger (Engstrom 2018).

N e

&

0 375 750 m
I R |

Figure 3 Forskningsomradet Juvik, Lumparn, dér abundansen av R. harrisii vid olika habitat underséktes. Fdngstmjérdarna
placerades ungefdrligen vid den réda (A, ingen Z. marina) och gréna (B, Z. marina) omringade omrddet
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2.2.2 Fangstmetod

I detta arbete jamfordes abundansen av R. harrisii 1 en Z. marina-dng och en ndrliggande
sandbotten med foga vixtlighet med hjélp av mjérdar (fig. 4A). Liknande metoder har anvéants
av bland annat Roche (2009), Roche et al. (2009), Kam et al. (2011), Fowler et al. (2013) och
Outinen et al. (2019).

Atta mjirdar placerades ut i omridet pa ca 3 m djup. Fyra mjirdar placerades inne bland Z.
marina-angen, och fyra mjardar placerades ca 1 km ifrdn pd sandbotten med foga vixtlighet.
Under utplaceringen och insamlingen mittes vattentemperatur och salthalt med en Y SI-sond.
Efter 12 dygn (13-25.09) pa formiddagen lyftes mjardarna upp, varefter krabborna réknades,
mittes och konsbestimdes (se fig. 4B for ett exemplar av en hona). Skillnader i krabbornas
antal, kons- (individer <4,4 mm exkluderades eftersom inga yttre skillnader mellan konen kan
noteras dé (Turoboyski 1973)) och storleksfordelning mellan habitat analyserades med hjélp av
oberoende t-test i IBM SPSS Statistics 26.

Figur 4 A) Exempel pd en ca. 9L mjdrd fylld med krukskdérvor, porésastenar och en halv ihdlig tegelsten som anvdndes for att
fdnga slamkrabbor. Varje mjird fylldes ungefirligen pé samma sdtt. Linjalen ér 30 cm. B) R. harrisii hona

3. Resultat

3.1 Fodovalsbeteendet hos Rhithropanopeus harrisii

Efter experimentet var medeltemperaturen, pH och salthalten hos fem slumpmaéssigt valda
akvarier 12,5 °C, respektive 6,1 och 4,7 psu. Det totala antalet 6verlevande bytesdjur (M.
balthica och B. pilosa) var signifikant annorlunda (H(2) = 7,8, P = 0,02) mellan behandlingarna

(kontroll, slamkrabba, och flundra) (tab. 3). Dunn's post hoc-jamforelse visade att skillnaden
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uppstod mellan kontroll- och flundra-behandlingarna (P = 0,025, » = 0,83) (tab. 4 och fig. 5).
Antalet 6verlevande M. balthica <10 mm var signifikant annorlunda (H(2) = 12,6, P = 0,002)
mellan behandlingarna (tab. 3). Dunn's post hoc-jamforelse visade att skillnaden uppstod
mellan slamkrabba- och kontroll- (P = 0,005, » = 1,04), och slamkrabba- och flundra-
behandlingarna (P = 0,005, » =-1,04) (tab. 5 och fig. 6). Antalet 6verlevande B. pilosa (H(2) =
5,8, P =0,054) och M. balthica >10 mm (H(2) = 5,4, P = 0,067) var icke-signifikant (tab. 3).

En signifikant skillnad noterades i antaltet Overlevande M. balthica <10 mm mellan
slamkrabba- och flundra+slamkrabba-behandlingen (U = 16,000, P = 0,029, r = 0,88) (tab. 6).
Ingen signifikant skillnad noterades i antalet Overlevande M. balthica >10 mm mellan

slamkrabba- och flundra+slamkrabba-behandlingen (U = 5,000, P = 0,486, r = -0,34) (tab. 7).

Tabell 3 Skillnader i antalet 6verlevande bytesdjur (B. pilosa, M. balthica <10 mm, och M. balthica 210 mm) mellan kontroll-,
slamkrabba- och flundra-behandlingen. Omrdadena inrutade i rétt indikerar signifikanta skillnader

Byte Total N Test Statistik df Asym. Sig. (Dubbelsidigt test)
B. pilosa 14 5,830 2 0,054
M. balthica <10 mm 14 12,595 2 0,002
M. balthica 210 mm 14 5,417 2 0,067
Bytesdjur 14 7,836 2 0,020

Tabell 4 Dunn's post hoc-jémférelse av antalet éverlevande B. pilosa och M. balthica mellan kontroll-, flundra-, och
slamkrabba-behandlingen. Omradet inrutat i rétt indikerar signifikant skillnad

Behandlingl-Behandling2 | Test Statistik | Medelfel | Medel Test Statistik | Sig. | Just. Sig.
flundra-slamkrabba 1,175 2,772 0,424 | 0,672 1,000
flundra-kontroll 6,900 2,614 2,640 | 0,008 0,025
slamkrabba-kontroll 5,725 2,772 2,065 | 0,039 0,117

Tabell 5 Dunn's post hoc-jdmférelse av antalet éverlevande M. balthica <10 mm mellan kontroll-, flundra-, och slamkrabba-
behandlingen. Omrddena inrutade i rétt indikerar signifikanta skillnader

Behandlingl-Behandling2 | Test Statistik | Medelfel | Medel Test Statistik | Sig. | Just. Sig.
slamkrabba-kontroll 7,000 2,236 3,130 | 0,002 0,005
slamkrabba-flundra -7,000 2,236 -3,130 | 0,002 0,005
kontroll-flundra 0,000 2,109 0,000 | 1,000 1,000
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Figur 5 Antalet éverlevande bytesdjur i kontroll-, slamkrabba- och flundra-behandlingarna i slutet av akvarieexperimentet,
med konfidensintervall av 95 %

M. balthica <10 mm

kontroll slamkrabba flundra
Behandling

Figur 6 Antalet 6verlevande M. balthica <10 mm i kontroll-, slamkrabba- och flundra-behandlingarna i slutet av
akvarieexperimentet, med konfidensintervall av 95 %
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Tabell 6 Skillnader i konsumtionen av M. balthica <10 mm mellan slamkrabba- och flundra+slamkrabba-behandlingen.
Omrddet inrutat i rétt indikerar signifikant skillnad

Asym. Sig. Exakt Sig.
Behandling1- Medel Test | (Dubbelsidigt | (Dubbelsidigt
Behandling2 Mann-Whitney U | Wilcoxon W | Test Statistik | Medelfel Statistik test) test)
slamkrabba-
flundra+slamkrabba 16,000 26,000 16,000 3,229 2,477 0,013 0,029
Tabell 7 Skillnader i konsumtionen av M. balthica 210 mm mellan slamkrabba- och flundra+slamkrabba-behandlingen.
Asym. Sig. Exakt Sig.
Behandling1- Medel Test | (Dubbelsidigt | (Dubbelsidigt
Behandling2 Mann-Whitney U | Wilcoxon W | Test Statistik | Medelfel Statistik test) test)
slamkrabba-
flundra+slamkrabba 5,000 15,000 5,000 3,162 -0,949 0,343

3.2 Abundans av Rhithropanopeus harrisii 1 tva olika habitat

Vid insamlingen av mjdrdarna noterades att salthalten var ungefar det samma som d& mjardarna
sattes ut (ca 5,8 psu), medan en minskning i temperaturen frén 17,8 °C till 13,8 °C hade skett
under den 12 d langa tiden. Ingen signifikant skillnad hittades i antalet R. harrisii mellan
habitaten med eller utan Z. marina (tab. 8). Allt som allt fangades 69 krabbor (37 utanfor och
32 bland Z. marina), varav 50 var hanar (ca 72,5 %), 14 var honor (ca 20,3 %), och fem var
juvenila (ca 7,2 %) (fig. 7A). Bland de 37 utanfor Z. marina-dngen var 32 hanar (ca 86 %), en
hona (ca 3 %) och fyra juveniler (ca 11 %) (fig. 7B). Av de 32 krabborna i Z. marina-angen var
18 hanar (ca 56 %), 13 honor (ca 41 %) och en juvenil (ca 3 %) (fig. 7C). Skillnaden i
konsfordelningen mellan de olika habitaten (Z. marina vs. Utan Z. marina) var signifikant (df
=67, P <0,001), medan ingen signifikant skillnad hittades i storleken hos individerna mellan

habitaten (df = 67, P >0,05) (tab. 9).

Signifikant skillnad i storleken mellan konen i hela undersokningsomradet noterades (df = 62,
P <0,02) (tab. 10). Ingen signifikant skillnad 1 storleken hos hanar mellan de olika habitaten
hittades (df = 48, P >0,05) (tab. 11). Medel-, maximi- och minimistorleken hos hanar var ca
14,2 mm respektive 19,8 mm och 7,7 mm. Medel-, maximi- och minimistorleken hos honor var
10,9 mm respektive 13,6 mm och 8,6 mm (fig. 8). Medelstorleken for alla R. harrisii var 12,6

mm (maximi 19,8 mm och minimi 1,2 mm) (fig. 8). Inga dggbédrande honor hittades.
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Tabell 8 Skillnader i antalet individer mellan habitaten med eller utan Z. marina.

Levene's Test t-test 95% Konfidensintervall
Sig. (Dubbelsidigt Std.
F Sig. t df test) Medelskillnad | Medelfel Undre Ovre
Variansen antas
Individer | vara lika 1,023 | 0,315 | -14,036 67 0,000 -34,500 2,458 -39,406 | -29,594
Variansen antas
inte vara lika -14,183 | 66,999 0,000 -34,500 2,432 -39,355 -29,645

Tabell 9 Skillnader i kéns- och storleksférdelningen mellan habitaten med och utan Z. marina. Omrddet inrutat i rétt indikerar
signifikant skillnad

Levene's Test t-test 95% Konfidensintervall
Sig. (Dubbelsidigt Std.
F Sig. t df test) Medelskillnad | Medelfel Undre Ovre

Variansen antas

Kén vara lika 21,527 | 0,000 | -15,559 67 0,000 -3,382 0,217 -3,816 -2,948
Variansen antas

inte vara lika -14,690 | 37,605 0,000 -3,382 0,230 -3,848 -2,916
Variansen antas

Storlek | vara lika 1,870 | 0,176 1,130 67 0,262 1,1032 0,9761 -0,8452 3,0516
Variansen antas

inte vara lika 1,161 | 63,532 0,250 1,1032 0,9498 -0,7945 3,0010

Tabell 10 Storleksskillnader mellan hanar och honor i hela undersékningsomrddet. Omradet inrutat i rétt indikerar
signifikant skillnad

Levene's Test t-test 95% Konfidensintervall
Sig. (Dubbelsidigt Std.
F Sig. t df test) Medelskillnad | Medelfel Undre Ovre
Variansen antas vara
Storlek | lika 5,659 | 0,020 | 4,114 62 0,000 3,2660 0,7939 1,6791 4,8529
Variansen antas inte
vara lika 5,944 | 45,375 0,000 3,2660 0,5495 2,1596 4,3724

Tabell 11 Storleksskillnader i hanar mellan habitat med och utan Z. marina

Levene's Test t-test 95% Konfidensintervall
Sig. (Dubbelsidigt Std.
F Sig. t df test) Medelskillnad | Medelfel Undre Ovre
Variansen antas vara
Storlek | lika 1,443 | 0,236 | 1,663 48 0,103 1,3792 0,8294 -0,2885 3,0468
Variansen antas inte
vara lika 1,590 | 30,942 0,122 1,3792 0,8675 -0,3903 3,1486
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Figur 7 Skillnader i kénsférdelningen och méngden juvenila R. harrisii i hela Juvik omrddet (A), i habitatet med (B) och utan Z.
marina (C)
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Figur 8 Simpel boxplot av storleksskillnaderna mellan R. harrisii hanar (védnster) och honor (héger) i hela

undersékningsomrddet. Undre och 6vre konfidensintervall (95 %) for hanarna var ca 13,4 och 15,0, medan det var fér honorna
ca 10,2 och 11,
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Figur 9 Simpel Histogram med normal kurva av ryggskéldsbredden (mm) hos alla individer som fagngades vid Juvik (A; N = 69;
medelstorlek = ca 12,6 mm; Std. av. = ca 4,2), hos alla hanar (B; N = 50; medelstorlek = ca 14,2 mm; Std. av. = 2,9), hos alla
honor (C; N = 14; medelstorlek = 10,9 mm; Std. av. = ca 1,4), hos alla individer bland Z. marina-édngen (D; N = 32;
medelstorlek = ca 12,1 mm; Std. av. = 3,2), och hos alla individer utanfér Z. marina-dngen (E; N = 37; medelstorlek = ca 13,2
mm; Std. av. =4,7)
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Figure 10 Simpel Histogram med normal kurva av ryggskéldsbredden (mm) hos R. harrisii hanar bland Z. marina-dngen (A; N

= 18; medelstorlek = ca 13,3 mm; Std. av. = 3,1) och utanfér Z. marina-dngen (B; N = 32; medelstorlek = ca 14,7 mm; Std. av.
=2,6)

4. Diskussion

4.1 Fodovalsbeteendet hos Rhithropanopeus harrisii

Behandlingen med flundra hade en signifikant storre effekt pd dverlevanden av totala antalet
bytesdjur 4n i1 kontroll- och slamkrabba-behandlingen. Fastéin slamkrabba-behandlingen inte
visade ndgon signifikant skillnad i konsumtionen av bytesdjur si indikerar resultaten att
slamkrabban konsumerade Bathyporeia pilosa. Detta ér inte 6verraskande dé& slamkrabban har
visats kunna fanga snabba arter, och i vissa fall till och med foredra rorliga dver ordrliga arter.
Detta kan bero pé att de rorliga bytena &r naiva (hypotesen om naiva byte) (Puntila 2016) och

att R. harrisii undviker skada klorna pé arter med harda skal (Forsstrom et al. 2015).

Mellanartsinteraktioner har visats kunna ha en effekt pa fodobeteendet hos R. harrisii. Nurkse
et al. (2018) visade 1 ett akvarium experiment att Neogobius melanostomus minskade pé den
predationshastighet som R. harrisii hade pa M. balthica. 1 samma experiment uppvisades inget
aggressivt beteende mellan R. harrisii och N. melanostomus. 1 mitt experiment konsumerade
ensamma R. harrisii markbart mera M. balthica, speciellt av storleken <10 mm, jamf{ort med i

ndrvaron av P. flesus.

Fodobeteendet hos P. flesus kan orsaka storningar hos nérliggande M. balthica, vilket kan fa

dom att dra in sina sifoner (de Vlas 1981). Detta kunde ha gjort M. balthica mindre synliga for
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R. harrisii, vilket indikerar att juvenila P. flesus kan ha en negativ effekt pa fédosokandet hos
R. harrisii. Sjdlva nérvaron av P. flesus kunde ha haft en inverkan da evertebrater har visats
reagera pa kemiska signaler fran P. flesus (Schaum et al. 2013). Bade juvenila P. flesus (Aarnio
et al. 1996) och R. harrisii hanar (Zalota et al. 2016) har indikerats vara aktiva under morgonen.
Dérmed dr det mojligt att bada arterna har storsta sannolikheten att stora varandras fodosdkande

under morgonen.

R. harrisii konsumerade fler M. balthica >10 mm 1 narvaron av P. flesus, jamfort med
behandlingen med endast R. harrisii, &ven om det inte var signifikant. Quinn et al. (2012)
mirkte att Carcinus maenas konsumerade storre Mytilus edulis 1 ndrvaron av Nucella lapillus.
Detta troddes bero pé att krabban stal M. edulis frén N. lapillus. Eftersom flundra-behandlingen
inte visade ndgon minskning 1 antalet M. balthica kan det antas att P. flesus inte konsumerade
hela M. balthica och att R. harrisii inte stal fran P. flesus 1 behandlingen med bida predatorerna.
Men juvenila P. flesus kunde ha visat intresse for de exponerade sifoner hos M. balthica, som
anvénds for att fa tillgang till foda eller syre. Sifoner kan vara en viktig fodokilla for P. flesus
(de Vlas 1981). Genom avbetandet av sifoner kan P. flesus tvinga fram sitt byte fran sedimentet

(Tallgvist 2001) och gora dom mer tillgéngliga for R. harrisii att konsumera.

Chakravarti & Cotton (2014) observerade att konkurrens hos C. maenas orsakade en minskning
i mingden tid anvént for att hantera och konsumera musslor. Kraftdjur brukar reagera pé hot av
predation genom att minska pa sin aktivitet (Hazlett 2010). Fordndringen 1 storlekspreferensen
fran M. balthica <10 mm till M. balthica >10 mm, och ddrmed mer niring per skalléngd, i
behandlingen med bade R. harrisii och P. flesus kan bero pa att R. harrisii forsokte minska pa
aktiviteten vid sokandet efter foda, och darmed minska pé risken for konfrontation med andra
arter som kan orsaka skador eller till och med mortalitet. Denna preferens for M. balthica >10
mm skulle indikera att fodovalet hos R. harrisii gar enligt den s& kallade
bytesutvarderingsmodellen (Hughes & Seed 1995) d& R. harrisii, vid ndrvaron av mojliga hot,

avvisar M. balthica <10 mm.

De olfaktoriska sinnena har indikerats ha en roll vid f6dosokandet hos R. harrisii. Kidawa et al.
(2004) visade att R. harrisii reagerade mer pa hogre dn ldgre koncentrationer av luktstimuli.
Mgjligtvis kunde de kemiska signalerna fran P. flesus distrahera R. harrisii frén att uppticka de
individuellt l4gre koncentrationerna av luktstimuli frdn M. balthica <10 mm, jamfort med de
individuellt hogre koncentrationerna av luktstimuli fran M. balthica >10 mm, och ddrmed ha

en mindre chans att konsumera M. balthica av den mindre storleken.
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Mittnadsgraden hos R. harrisii kunde ocksa ha paverkat fodobeteendet. Matta R. harrisii brukar
visa lite till inget intresse for kemiska stimulin (Kidawa et al. 2004). Eftersom R. harrisii svéltes
tvd dygn fore akvarieexperimentet paborjades, och att det tar 9—12 h for fodan att passera
matsmaéltningssystemet (Torn 2020), kan det antas att R. harrisii inte var métta. Enligt bade
bytesutvirderings- och relativa stimuleringsmodellen brukar selektiviteten av byte minska ju
hungrigare krabban &dr (Jubb et al. 1983), vilket kan leda till ingen signifikant skillnad vid valet

av de olika storlekens M. balthica da de har svultit for lange.

Med tanke pé forhéllandena i detta akvarieexperimentet skulle resultaten indikera att den
forvintade fodosoksstrategin (den optimala fodosoksteorin) (Begon et al. 2006) for R. harrisii
pa grunda sandbotten dr att konsumera M. balthica <10 mm. Denna fodostrategi fordndras i
ndrvaron av predatorer, i det hir fallet juvenila P. flesus, som far R. harrisii att konsumera M.
balthica >10 mm. I enlighet med den optimala dietmodellen (Begon et al. 2006) ignorerar R.
harrisii for det mesta olonsamma byten (M. balthica <10 mm), fastin de ar fler &n antalet M.
balthica>10 mm. Dock dr det viktigt att komma ihag att diversiteten av makrofauna och antalet
och storleksfordelningen av M. balthica i detta experiment inte nddvéindigtvis stimmer med de

naturligt forekommande samhillena.

Forlusten av storre M. balthica kan ha olika effekter. En ldgre densitet av vuxna M. balthica
kan mojligtvis gynna filtrerande arter, arter vars larver hittas i vattenkolumnen och pé
sedimentytan, och stillasittande arter. Juvenila M. balthica kan gynnas da det finns ett mindre
antal vuxna M. balthica ndrvarande som, via sin fodoaktivitet, hindrar etableringen och
rekryteringen av larver (Hines et al. 1989). En mindre mingd vuxna M. balthica kan leda till

att andra musseldtande arter, sd som faglar, minskar 1 antal (Philippart et al. 2003).

4.2 Abundansen av Rhithropanopeus harrisii 1 tva olika habitat

4.2.1 Konsskillnader hos Rhithropanopeus harrisii 1 valet av habitat

Undersokningen 1 Lumparn visade en klar majoritet av hanar (72,5 %), dock noterades det
signifikanta skillnader 1 antalet honor mellan bottnen med (41 %) eller utan (3 %) Z. marina.
Skillnader som ofta observeras i konsforhallandena hos arter kan orsakas av begridnsad néring,
olika mortalitetsnivaer efter yngelvarden, sekventiell hermafroditism, aktivitetsskillnader
mellan konen, emigration av ena konet, och konsspecifik anvindning av olika habitat (Wenner

1972). Skillnader 1 val av habitat mellan konen brukar oftast bero pa det utbyte som sker mellan
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ndring och predationsrisk for att kunna maximera reproduktionsframgangen (Vesakoski et al.
2008). Decapoders forflyttning till specifika habitat har associerats med flera selektiva fordelar
(Hines et al. 1987).

Luppi et al. (2013) hittade fler 4ggbirande Neohelice granulata honor i skyddade saltvatmarker
jamfort med lermarker, och de var mer inaktiva &n bade hanar och icke-dggbarande honor.
Aggbirande Cancer magister brukade samlas och griiva sig ned i slamsandshabitat medan hanar
och icke-dggbdrande honor anvinde sig av ett bredare urval av habitat (Stone & O’ Clair 2001).
Sant’Anna et al. (2014) observerade fler honor av sétvattensarten Dilocarcinus pagei bland sten
och vegetation, och fler hanar pa sand under reproduktionssdsongen.

Ko6n och storlek har visats ha liten effekt 1 R. harrisii val av habitat under in vitro forhéallanden,
men i naturen kan beteendet vara annorlunda (Riipinen et al. 2017). En studie i det finléndska
Skérgardshavet fann inte ndgra méarkbara skillnader 1 konsforhallanden mellan plats och ar, men
en del fler hanar (59 %) hittades 1 Sankt Karins jamfort med Lapila (46,5 %) och Nédendal
(44,1 %) (Fowler et al. 2013). Néagorlunda jimna konsfordelningar har rapporterats i Azovska
sjon (Zalota et al. 2016), medan i Gdanskbukten har andelen hanar varierat fran ca 44 %
(Hegele-Drywa et al. 2014) till 54 % (Turoboyski 1973). Mer skeva konsforhdllanden har
rapporterats 1 Chesapeake bukten (ca 57 % hanar) (Ryan 1956), Oder estuariet (ca 56 % hanar)
(Czerniejewski 2009) och Panamakanalen (51-56 % hanar) (Roche & Torchin 2007; Roche
2009).

Konsfordelningar diar hanar har varit klart dominerande, som i denna undersdkning, har
rapporterats. I Vistula lagunen har andelen hanar noterats vara runtomkring tvd génger storre
an andelen honor (Normant et al. 2004). I Taganrog bukten var 82 % av individer som hittades
hanar (Czerniejewski 2009) och en liknande andel har hittats vid den ryska delen av Vistula
bukten. Fall dér upp till 100 % har varit hanar har rapporterats i specifika miljéer i Holland
(Zalota et al. 2016). Bacevieius & Gasilinaité (2008) hittade néstan endast hanar (ca 93 %),
dock var det totala antalet R. harrisii 1agt i den studien. Zalota et al. (2016) observerade via
dyktransekter att andelen hanar var 78 % vid de grunda kustomradena av Taman bukten i det
Azovska havet.

Normant et al. (2004) forklarade att skillnader 1 konsforhallanden kan bero pa skillnader i
rorelseformagan mellan konen. R. harrisii honor har pédvisats vara mindre rorliga dn hanar,
speciellt under reproduktionssédsongen. Detta beteende kan leda till att ett mindre antal honor
och flera hanar fingas 1 fallor. Olika provtagningsmetoder kan ocksa forklara skillnader.

Tidigare forskning i Vistula lagunen, dir det anviandes triangulért dragnit, Ekman huggare, och
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en kdrnprovtagare, resulterade 1 en fingst ddr andelen honor och hanar var 19,3 % respektive
13,8 %, medan resten var juvenila (66,9 %).

Skillnaderna kan ocksa bero pé fangstperioden (Czerniejewski 2009). I norra Wista floden har
R. harrisii visats borja sin reproduktionssdsong i maj och avslutar den i slutet av augusti da
vattentemperaturen sjunker under 19°C. En liten andel honor kan ldgga dgg i slutet av
september och tidig oktober. Migration till nadgot specifikt habitat har inte noterats i norra Wista
floden (Turoboyski 1973), men under reproduktionssdsongen har konsfordelningen vid de
grunda kustomradena i Taman bukten forklarats vara partisk for hanar eftersom honor emigrerar
till djupare vatten efter dggklackningen (Zalota et al. 2016). Forsstrom et al. (2018) noterade
vid de grunda omradena i Skérgérdshavet fler honor under sommaren och ett mindre antal under
hosten. Majoriteten av honor under sommaren antogs bero pa att de foredrog grundare omraden
eftersom det varmare vattnet paskyndade utvecklingen av dggen, och att dggbdrande honor
undvek i de grunda omradena pelagiska predatorer. Minskningen av honor under hdsten
forklarades med mojlig habitat preferens och att en stdrre del honor mojligtvis dog efter
dggklackningen.

Krabbors aktivitet 4r hogre under natten jamfort med under dagen, da den oftast dr som hogst
vid gryningen och skymningen (Miller 1990). Till exempel hanar och icke-dggbédrande honor
av arten N. granulata har visats foredra att dta under morker (Bas et al. 2014). Runtomkring
viarlden har decapoder ocksd visat aktivitetsskillnader mellan konen. Under
laboratorieforhéllanden har hanar av arten Ranina ranina observerats spendera lidngre tid pd
sandytan dn honor, som holl sig en lidngre tid nergrivd (Skinner & Hill 1986). Honor av
sOtvattenskrabban Potamon fluviatile visade hogre aktivitetsnivder 4n hanar under
faltforhallanden. Detta skedde mojligen pa grund av att de behdvde annorlunda eller rikare diet
under deras reproduktion (Gherardi et al. 1988).

Den tydliga dominansen av hanar i fallorna utanfor Z. marina-dngen, i mitt arbete, kan forklaras
med skillnader i aktiviteten mellan konen. Insamlingstidpunkten da R. harrisii har fangats har
1 de flesta fall inte noterats, men Zalota et al. (2016) observerade 1 Svarta havet att de flesta
hanar gomde sig under dagen, men inte under morgonen, medan icke-dggbirande honor
foredrog vara i rérelse under dagen och gémma sig under kvillen. Aggbirande honor var i
overlag mer kryptiska under dagen. Eftersom krabborna i denna undersdkning samlades in vid
sen formiddag kan det antas att hanarna gomde sig 1 mjirdarna medan honorna rérde sig pa
sandbottnet. Detta syns tydligast utanfor Z. marina-angen eftersom det fanns mindre tillgénglig
skydd for R. harrisii och individerna drogs till den hdgre koncentrationen av skydd.

Aktivitetsskillnaderna hos krabbor kan variera beroende pa region (Stillman & Barnwell 2004)
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och didrmed kan R. harrisii i Ostersjon méjligtvis uppvisa annorlunda aktivitetsskillnader
jamfort med R. harrisii i Svarta havet. Flera honor bland vixtligheten kan ocksé forklaras av
att de bor dér. Zalota et al. (2016) hittade R. harrisii honor ofta i smd halor med inga klara

ingdngar under makrofytrotter.

4.2.2 Storleksskillnader hos Rhithropanopeus harrisii

Storleksskillnader mellan konen hos krabbor ir ett vanligt fenomen. Enligt Wenner (1972) kan
det bero pa 5 olika orsaker: 1. Livsldngd, 2. differentiell migration, 3. differentiell mortalitet :
kon, 4. differentiell tillvixthastighet : kon, och 5. konsbyte. Ifall krabbhanar lever ldngre &n
honor, som dor efter reproduktionen, har de mojlighet att véxa sig storre. Skillnader kan uppsté
ifall hanar eller honor av en viss storlek migrerar till eller bort fran unders6kningsomradet.
Predation pa krabbor kan dndra konsforhallandena ifall det existerar sexuell dimorfism eller
skillnader 1 beteendet mellan konen. Tillvéxthastigheten hos hanar kan 6ka snabbare jamfort
med honor efter en viss storlek, och individer kan byta kon d& de nar en storre storlek.
Signifikanta storleksskillnader mellan kdnen har noterats i Ostersjon, déribland i Polen (Fowler
et al. 2013) och norra Ostersjon (Forsstrom et al. 2018) dir hanar har observerats vara stdrre in
honor. I mitt arbete hittades endast en hona utanfor Z. marina-dngen vilket gor jaimforandet av
honornas storlek mellan habitaten orealistiskt, dock i 6verlag var hanarna storre dn honorna i
hela forskningsomradet. En forklaring till denna storleksskillnad skulle kunna vara
aktivitetsskillnaden mellan honor av olika storlek. Zalota et al. (2016) noterade att mindre honor
gdmde sig under morgonen medan de storre var ute och mdjligtvis sokte efter foda. Eftersom
mjirdarna 1 denna forskning samlades in vid sen formiddag kunde det ha lett till att de storre
honorna inte fangades.

I denna undersdkning stimde frekvensdistribution av R. harrisii storleken mer eller mindre med
det som har observerats i Ostersjon (Czerniejewski 2009) och annanstans i virlden (Roche &
Torchin 2007; Zalota et al. 2016). Maximistorleken (19,8 mm) som hittades 1 min studie var
mindre #n det som har hittats annanstans i Ostersjon (Turoboyski 1973; Czerniejewski 2009;
Forsstrom et al. 2018), men den var dock storre én i sin inhemska utstrickning (Ryan 1956). R.
harrisii kan na en storlek pd 20 mm under sitt tredje levnadsar (Turoboyski 1973), varvid man
kan anta att arten etablerade sig vid Juvik/Lumparn for &tminstone 3 ar sedan. Honor mindre &n
8 mm hittades inte. Detta kan bero pé att honor borjar reproducera forst vid en storlek pa 8 mm
(Turoboyski 1973) och att dessa grunda omrdden kan vara potentiella reproduktionsomrdden.
Fastdn det inte fanns nigon signifikant skillnad i storleken hos R. harrisii mellan de olika

habitaten dr histogrammen (fig. 9 och 10) mer skeva mot den storre storleken utanfor Z. marina-
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angen. Nurkse et al. (2015) observerade i ett akvarieexperiment att storre R. harrisii tillbringade
tid vid 6ppna sandhabitat da konkurrensen var méttlig, och da det inte fanns foda. Detta antogs
bero pé att de storre individerna sokte efter foda medan de mindre gomde sig for att undvika

inomartsaggression.

4.3 Manniskan och Rhithropanopeus harrisii

Via bioturbation kan R. harrisii omarbeta mjukbottnade sediment och orsaka signifikanta
storningar 1 bottendjursamhéllena (Lokko et al. 2018). Bioturbation av krabbor kan leda till
frigorelsen av gifter av ménsklig hiarstamning, s& som PAH (polycykliska aromatiska kolvéten),
till vattenmassan (Qin et al. 2010).

R. harrisii har visats kunna konsumera och passera vidare platspartiklar av varierande storlek
som avforing, medan knutna fibrer kan ackumuleras i magen (Torn 2020). I Ostersjon har R.
harrisii hittats 1 magarna hos flera fiskarter, ddribland Myoxocephalus quadricornis och den
fritids- och kommersiellt viktiga Perca fluviatilis (Puntila-Dodd et al. 2019). Mikroplaster kan
mdjligtvis dverforas upp i trofinivaer da predatorer konsumerar byten (Nelms et al. 2018).
Dérmed &r det mojligt att plastpartiklar konsumerade av R. harrisii kan hamna 1 till exempel
oss manniskor eller andra toppredatorer.

Tillvaxten hos juvenila R. harrisii har visats korrelera positivt med stigande temperatur dé arten
vixer snabbare och till storre storlek, och har dirmed hogre sannolikhet att verleva 1 varmare
vatten (Forsstrom et al. 2018). Vattentemperatur har indikerats paverka fodoaktiviteten hos R.
harrisii. R. harrisii har visats konsumera fler Gammarus sp. d& vattnet var varmare (20 °C),
medan skillnaden i konsumtionen av M. balthica var icke-signifikant (Nurkse et al. 2018). Dock
forvantas M. balthica lida och bli mer mottaglig for predation da temperaturen stiger (Freitas et
al. 2007). Klimatforandringen och det varmare kustvattnet kan ocksé leda till 14gre abundans
av bottendtande fisk vid de grundare omrddena (<6 m), och hdogre abundans vid djupare vatten
(620 m) (Snickars et al. 2015). Darmed kan det forvéntas att R. harrisii kommer att, pa grund
av en avsaknad 1 predation, 6ka i1 abundans vid de grunda kustomréadena.

Salthalten forvintas minska i Ostersjon pa grund av klimatforindringen, men l4ngsammare in
stigningen av temperaturen, vilket kan paverka larvutvecklingen hos R. harrisii i norra
Ostersjon negativt (Holopainen et al. 2016; Forsstrom et al. 2018). Klimatforindringen
forvintas ocksa leda till att mdngden bottendjur minskar pa grund av den ldgre salthalten, och
av den okade predationen da bottenfiskar forflyttar sig till djupare vatten (Snickars et al. 2015).

Dessa faktorer kan leda till att R. harrisii minskar i abundans i norra Ostersjon.
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Klimatférandringen kan paverka vaxtligheten negativt. Skottdensiteten hos Z. marina har visats
minska under varma forhallanden, och eftersom det dr en marin art sa forvéntas att den far det
svéarare da salthalten sjunker (Viitasalo 2012). Darmed kan det leda till att R. harrisii har ett
mindre urval av habitat och skydd, vilket kan orsaka att mangden R. harrisii vid de grunda
sandbotten habitaten sjunker.

Meier et al. (2012) uppskattade att en 15-22 % 6kning i avrinningsméngden kan ske i Ostersjon
ar 2100. Forlust av Z. marina kan da ske pa grund av 6kad grumlighet i vattnet (Bostrom et al.
2014). Detta kan leda till att konsfordelningen hos R. harrisii langs med de sandbottnade
kusterna bli mer skev mot hanar, da fler hanar hittades i detta arbete pa botten utan Z. marina.
Den 6kade grumligheten kan dock gynna R. harrisii genom att minska risken for att den blir
uppiten av vattenfiglar (Kotta & Ojaveer 2012; Kotta et al. 2018) och andra predatorer.

R. harrisii har visats kunna gynna alger genom att konsumera herbivoriska evertebrater, som
normalt skulle konsumera algerna, vilket kan leda till att mer langlivade vixter tar skada pa
grund av en Okad algpdvixt (Jormalainen et al. 2016). Diarmed kan R. harrisii forstérka

eutrofieringens effekter.

5. Konklusioner och framtid

Denna studie har visat att mer forskning behovs for att kunna forsta de komplicerade beteenden
som den frimmande arten R. harrisii kan ha i Ostersjon. Vid undersékningar av fodobeteenden
ar det viktigt att ha en fOrstdelse hur forberedningen av experimenten, som ldangden pd
svéltperioden for provdjuren, kan paverka resultaten. Mer information behdvs om R. harrisii
och dess interaktioner med organismer som hittas i olika miljoer. De fatal forskningar som har
undersokt mellanartsinteraktioner hos R. harrisii har huvudsakligen berort bottendjur, medan
ndrvaron av andra arter 4r mindre kdnd. For att fa en béttre forstdelse av de mojliga interaktioner
och héindelser som kan ske under fodosdkandet maste direkta observationer implementeras,
bade under laboratorie- och naturliga forhallanden.

Resultaten i1 detta arbete visar att habitatdiversitet borde beaktas i framtida provtagningar
eftersom det kan, till och med i en relativt liten rumslig skala, orsaka mirkbara skillnader 1
populationsstrukturen hos R. harrisii, som i sin tur kan péverka ekosystemet och dess fodoviv.
Ocksa de mojliga aktivitetsskillnaderna, som kan uppstd inom arten i olika miljéer och regioner,
behover mer forskning dd det kan forklara denna och andra undersdkningars resultat. De mer
eller mindre orérda grunda sandbottnen bor ockséd observeras under en lingre tid, bade fore och

efter introduktionen av R. harrisii, for att forsta hur arten paverkar och kommer att paverka
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dessa virdefulla ekosystem. Effekterna kan vara speciellt forddande 1 de habitat vars situation
har forsdmrats av manskligaktiviteter bade direkt, via till exempel eutrofiering och utslapp av
gifter, och indirekt, via till exempel klimatférandringen. Nérvaron av R. harrisii kan bade
gynnas eller forsdmras av klimatférandringen, och ddrmed behdvs det mera forskning i detta

omrade.

6. Etiska noteringar

I slutet av experimentet avlivades alla R. harrisii och juvenila P. flesus som anvindes via
metoder som minimerade méngden stress. Detta gjordes eftersom R. harrisii dr en frimmande
art och enligt Europaparlamentets och radets forordning (2014) far frammande arter inte
avsiktligen sldppas ut i miljon. De juvenila P. flesus avlivades eftersom en lidngre transport

tillbaka till sin naturliga miljo skulle orsaka onddig stress for fisken.
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