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Abstrakt 

Spridningen av akvatiska främmande arter ökar, och därmed ökar risken att det kan uppstå störningar 

av ekosystemen. I Östersjön är den introducerade Rhithropanopeus harrisii (Gould 1841) en omnivor 

som kan existera i ett brett urval av habitat, som sandbotten med Zostera marina, där den via predation 

kan ha varierande effekter på samhället. Syftet med detta arbete är att undersöka via ett 

akvarieexperiment hur närvaron av juvenil Platichthys flesus påverkar födobeteendet hos R. harrisii, 

och hurudana effekter dessa predatorer har på de grunda sandbottenhabitatens makrofauna (Macoma 

balthica och Bathyporeia pilosa). Samtidigt undersöks skillnader i abundansen av R. harrisii vid 

sandbotten med eller utan Z. marina i Lumparn, Åland. I närvaron av P.  flesus konsumerade R. harrisii 

en signifikant mindre mängd Macoma balthica <10 mm jämfört med då R. harrisii var ensam. Detta 

antogs bero på närvaron och störningar orsakade av P. flesus, både på M. balthica och R. harrisii. Det 

noterades att R. harrisii konsumerade fler M. balthica ≥10 mm i närvaron av P. flesus, även om det inte 

var signifikant. Orsaken till detta kunde ha varit att R. harrisii försökte minska på aktiviteten vid 

födosökandet, och därmed minska på risken för konfrontation med andra arter som kunde orsaka skador, 

eller till och med mortalitet. Totalt fångades i undersökningen i Lumparn 69 R. harrisii, där en klar 

majoritet var hanar (72,5 %). Det noterades en signifikant skillnad i antalet honor mellan områden med 

(41 %) eller utan (3 %) Z.  marina. Skillnader i könsfördelningen kunde ha berott på: 1. skillnader i 

rörelseförmågan mellan könen, 2. en möjlig habitatpreferens av honor, 3. att en större del honor dog 

efter äggkläckningen, och 4. aktivitetsskillnader mellan könen och provtagningstidpunkten. Överlag var 

hanarna (ryggsköldens maximi och medelstorlek 19,8 mm respektive 14,2 mm) större än honorna 

(ryggsköldens maximi och medelstorlek 13,6 mm respektive 10,9 mm) i hela forskningsområdet. 

Storleksskillnaden kunde möjligtvis förklaras av aktivitetsskillnaden mellan honor av olika storlek, där 

mindre honor gömde sig i fällorna under morgonen. Flera R. harrisii av den större storleken hittades 

utanför Z.  marina-ängen, även om storleksskillnaden mellan R. harrisii i de olika habitaten inte var 

signifikant. Denna studie har visat att för att kunna förstå de komplicerade beteenden som R. harrisii 

kan ha, behövs det mer forskning i dess interaktioner med olika organismer och i möjliga 

aktivitetsskillnader. Det rekommenderas också att habitatdiversiteten beaktas i framtida provtagningar 

då den kan orsaka märkbara skillnader i populationsstrukturen hos R. harrisii som i sin tur kan påverka 

ekosystemet och dess födoväv. 
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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 Åland 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.   

Keywords: Rhithropanopeus harrisii, introduced species, feeding behaviour, abundance, sublittoral 

sand bottom, Zostera marina 
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1. Introduktion 

1.1 Främmande arter 

Det globala utbytet av akvatiska arter ökar (Leppäkoski & Olenin 2000) och för tillfället har 

över 1 200 arter rapporterats för första gången i nya områden (AquaNIS 02.01.2020). Förmågan 

att kunna uppskatta vilka arter som kommer att ha allvarliga effekter är inte endast viktigt då 

det gäller förståelsen av samhällenas och ekosystemens funktion och struktur, men också då det 

gäller att veta hur en begränsad mängd resurser bäst kan användas vid skötseln och kontrollen 

av dessa arter (Grosholz & Ruiz 1996).  

Olika benämningar (främmande och invasiv) har använts för att beskriva de arter som har 

introducerats. Problem kan uppstå då motstridig terminologi används. Därmed, för att 

kommunikationen mellan forskarna, beslutsfattarna och samhällena ska fungera, måste 

skillnaderna mellan benämningarna vara tydliga (se Heger et al. (2013) och referenser däri). I 

denna avhandling används benämningen ”främmande art”, som definieras i den finländska 

nationella strategin för främmande arter enligt följande: en art som inte har ursprungligen 

tillhört ekosystemet och som inte har kunnat sprida sig i naturen på egen hand. En främmande 

art har, på grund av människans medvetna eller omedvetna bidrag, överskridit sina naturliga 

spridningshinder, så som kontinenter, hav eller berg (Niemivuo-Lahti 2012). 

Förflyttningen av främmande arter runt jorden sker huvudsakligen med fartygens ballastvatten 

(Gollasch & Leppäkoski 1999). Inom Europas brackvattensområden sker introduktioner av 

främmande arter ofta på tre olika sätt: 1. avsiktligen via fiskodlingar, fiskerier, pälsodlingar, 

jakt och djurhandeln, 2. genom transport av själva habitatet med främmande arter, till exempel 

plankton i ballastvatten, arter fästa på fartygsskroven, eller organismer associerade med 

avsiktligt förflyttade arter, och 3. aktiv eller passiv spridning via kanaler (Leppäkoski & Olenin 

2000). 

En av de högsta prioriteringarna i den finländska nationella strategin för främmande arter är att 

bestämma de möjliga effekter som främmande arter kan ha (Niemivuo-Lahti 2012). Vid 

implementeringen av EU:s MSFD (eng. Marine Strategy Framework Directive, 

ramdirektivet om en marin strategi) behövs det också information om mängden och 

utbredningen av främmande arter, samt deras möjliga störningar av ekosystemen 

(Europaparlamentets och rådets direktiv 2008). EU-förordning nr 1143/2014 om invasiva 

främmande arter (Europaparlamentets och rådets förordning 2014), som fordrar uppskattning 
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av de möjliga skador som främmande arter kan orsaka, kräver information om främmande arters 

grundbiologi och ekologi. 

Rhithropanopeus harrisii (Gould 1841), med sitt ursprung från Nordamerikas östkust, beskrevs 

för första gången som en ny art i Europa år 1874 (Wolff 2005) och observerades för första 

gången vid Nordamerikas västkust år 1937 (Petersen 2006). Arten har också hittats i Panama 

(Roche & Torchin 2007), Brasilien (Rodrigues & D'Incao 2015) och nyligen i Japan (Iseda et 

al. 2007). I Östersjön noterades den för första gången år 1936 (Kotta & Ojaveer 2012) varefter 

den har spridit sig runtomkring det finska Skärgårdshavet (Fowler et al. 2013) och hittas nu i 

västra Mariehamn, Åland (egen observation 2019). Arten har påvisats existera i ett brett urval 

av habitat (Gagnon & Boström 2016). I sin inhemska utsträckning hittas R. harrisii på 

ostronbäddar och i sand och lerhabitat (Gehrels et al. 2016). I invaderade områden 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-ängar (Gagnon & Boström 2016).  

Lite information finns om artens effekt på miljön i introducerade områden, men möjlig 

konkurrens med inhemska krabb- och bottenfiskarter, konsumtion av evertebrater, och en 

potentiell föda för fisk, har indikerats (Gagnon & Boström 2016). Indirekta effekter, såsom en 

ökning av fritt flytande alger som sedan sköljs upp på stränder, kan uppstå då närvaron av R. 

harrisii minskar mängden herbivorer (Jormalainen et al. 2016).  På grund av en avsaknad av 

predatorer och/eller konkurrens i Östersjön kan R. harrisii möjligtvis kolonisera områden med 

lite tillgängligt skydd (Fowler et al. 2013; Nurkse et al. 2015). I de invaderade områdena har R. 

harrisii indikerats kunna växa sig till en större storlek jämfört med i sin inhemska utsträckning 

(Fowler et al. 2013). Eftersom predation kan vara av stor vikt då det gäller modifieringen av 

kustsamhällen (Paine 1966), och eftersom flera av de effekter som främmande arter orsakar 

sker via predation (Mack et al. 2000; Gurevitch & Padilla 2004), är det viktigt att ha information 

om främmande arters dieter och val av föda för att kunna uppskatta deras möjliga effekter 

(Puntila 2016). 

 Syftet med detta arbete är att undersöka via ett akvarieexperiment hur juvenil flundra, 

Platichthys flesus, påverkar födobeteendet hos R. harrisii, och hurudana effekter dessa 

predatorer har på de grunda sandbottenhabitatens makrofauna. Samtidigt undersöks skillnader 

i abundansen av R. harrisii vid sandbotten med eller utan Z. marina. I arbetet inkluderas en 

litteraturöversikt över Östersjön och dess grunda sandbottenhabitat, teori om födobeteenden, 

och födobeteendet hos främmande arter, krabbor och juvenila P. flesus, samt skillnader i 

krabbors abundans och könsfördelning i olika habitat. 
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1.2 Östersjön 

Östersjön är ett ca. 10 000 år gammalt och delvis avstängt brackvattenshav som bildades efter 

den senaste istiden. Den har upplevt flera olika stadier som har karaktäriserats av olika salthalt 

och temperaturregimer (Alhonen 1972), där den nuvarande formen bildades för ca 2000 år 

sedan (Rumohr et al. 1996; Bonsdorff & Pearson 1999). Östersjön är från söder till norr och 

väst till öst ca 1300 km respektive 1200 km i längd, har en yta på 415 000 km2 och en total 

volym av 21 700 km3. Medeldjupet är 60 m (max djup 459 m) och Östersjön har en 

vattenomsättning på 30–40 år.   

Salthalten sträcker sig från limnisk (<1 psu) i de innersta delarna av Botten- och Finskaviken 

till nästan helt marint (25–30 psu) vid Kattegat och Skagerrak. Starka horisontella och vertikala 

gradienter existerar, bland annat en kombinerad termo- och haloklin på 60–80 m djup vid 

centrala Östersjön som hindrar vattnets vertikala cirkulation (Kautsky & Kautsky 2000). 

Sötvattensinflödet kan variera kraftigt beroende på årstid och härstammar huvudsakligen från 

floderna Oder, Vistula, Nemunas, Daugava och Neuva (Bergström & Carlsson 1993). 

Östersjön kan ses som ett hav av främmande arter eftersom varje förvandling, som från den 

limniska Baltiska issjön till den mer salthaltiga Yoldiahavet, har lett till en nästan helt ny 

koloniseringen av nya arter (Olenin & Leppäkoski 1999). Totala antalet cyanobakterier, växt- 

och djurplankton, växt- och djurbentos, fisk, marina däggdjur, fåglar, och parasiterande 

ryggradsdjur har i Östersjön uppskattats vara åtminstone 6 065 arter. Dock uppskattas antalet 

var mycket högre eftersom den nuvarande kunskapen om bland annat artantalet hos 

mikroorganismer, heterotrofa bakterier (upp till 106), meiobentos, foraminiferer och parasiter 

är relativt bristfälligt. Utbredningen av organismer i Östersjön beror huvudsakligen på 

salthalten, med de flesta marina arter i södra delen av och de flesta sötvattensarter i norra och 

östra delarna (Ojaveer et al. 2010). Endast ett fåtal euryhalina arter klarar av 

brackvattensförhållandena (6–8 psu) (Voipio 1981). 

Artantalet i Östersjöns öppna vatten (djup >20 m) minskar snabbt från Bälthavet längre inåt. 

Närmare kusten är mönstren dock oklara då organismer av olika bakgrund blandas, och 

sötvattensarter uppgör en stor del av artrikedomen (Bonsdorff 2006). Diversiteten mellan och 

inom habitat är låg, och organismer i Östersjön har vanligtvis bredare realiserade nischer 

jämfört med fullt marina områden (Elmgren & Hill 1997). Endemiska arter har också visats 

existera, däribland Platichthys solemdali sp. nov. (Momigliano et al. 2018) och Fucus radicans 

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

Det ekonomiska värdet som Östersjöns sandkuster har för turismen är enormt. Förutom att vara 

viktiga för människor erbjuder sandkuster också essentiella ekosystemtjänster. De är viktiga 

länkar i Östersjöns ekosystem eftersom de filtrerar nedbrytande organiskt material som 

huvudsakligen härstammar (direkt eller indirekt) från havet. De områden som kännetecknas av 

sjögräsängar stöder en stor diversitet av autotrofa och heterotrofa organismer (Radziejewska et 

al. 2017). En del områden har en viktig roll som födo- och barnkammarhabitat (Aarnio & 

Bonsdorff 1993) och som skydd från predatorer (Nissling et al. 2007; Martinsson & Nissling 

2011), och skydd från vattenströmmar och vågor för flera små och unga fiskar (Gambi et al. 

1990; Gullström et al. 2008).  

 

1.2.1.1 Organismsamhällena 

Makrofaunan i de grunda sandhabitaten lever endera nedgrävda i (infauna) eller på ytan av 

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

och oligochaeter. Epifauna utgörs av sessila musslor (Dreissena polymorpha, Mytilus trossulus), 

hemisessila musslor (Cerastoderma glaucum), motila musslor (Macoma balthica), 

tusensnäckor och kräftdjur (märlkräftor, pungräkor och tiofotade kräftdjur) (Radziejewska et al. 

2017).  

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

kan det finnas endast några individer per m2, medan under sommaren är det möjligt att hitta 

mer än 20 000 individer per m2. Variationerna i abundansen och biomassan bestäms 

huvudsakligen av miljömässiga begränsningar, som sedimenttyp och säsong (Radziejewska et 

al. 2017). Tillsammans kan predation och abiotiska störningar ha de största effekterna på 

bottenfaunan (Bonsdorff et al. 1995). Dock minskar vikten av predation då mängden störningar 

ökar. Epibentiska predatorer, till exempel krabbor, och interaktioner mellan infauna arter är 

troligtvis viktigare än fisk när det gäller uppbyggandet av bottensamhällen (Aarnio & Bonsdorff 

1993). Överlag kännetecknas bara sandbottnar vara relativt art- och individfattiga. Tillgänglig 

näring brukar vara relativt knapp, och speciellt i de exponerade områdena kan det rörliga 

substratet ställa stora krav på organismerna (Blomqvist 1979).  

Funktionellt består makrofaunan på grunda sandbottenshabitat av filtreraren, där bland annat 

Manayunkia aestuarina och Cerastoderma glaucum har viktiga roller, och detrivorer, som 

Baltidrilus costatus och Diastylis rathkei. Allätare (till exempel Gammarus spp.), predatorer 

(till exempel Crangon crangon) och, ifall vegetation existerar, herbivorer (till exempel Idotea 

balthica) kan hittas på de grunda sandbottnen. Dominansen av arter varierar beroende på 
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lokaliteten, där bland annat Bathyporeia pilosa kan utgöra en stor andel av abundansen och 

biomassan (Radziejewska et al. 2017). Inomartsvariationer i födobeteenden kan existera 

beroende på miljön. Detta har bland annat noterats hos M. balthica, som huvudsakligen är en 

detrivor i ler-sandsediment och en filtrerare i våg-exponerat sandsediment (Olafsson 1989). 

Filtreraren kan lokalt berika sedimenten organiskt och gynna mikrobiska och meiobentiska 

samhällen (Radziejewska et al. 2017).  

Stenhällar eller bumlingar kan skapa tredimensionella habitat som erbjuder ytterligare 

livsutrymme för makrofauna och därmed ökar diversiteten och densiteten (Grzelak & Kuklinski 

2010). Högsta makrofauna diversiteten hittas oftast tillsammans med Zostera-ängar (Boström 

et al. 2014). Sedimentet inom undervattensväxtängar brukar vara finare än det som hittas i de 

närliggande områdena utan växtlighet (Koch 2001) och den stabiliserande effekten orsakad av 

habitatformande växtlighet kan ibland forma kusten, så länge som hög exponering inte hindrar 

det. Ifall det mjuka substratet är instabilt hittas vegetation endast på hårt substrat (Radziejewska 

et al. 2017). 

Mikrofytobentos (Evrard et al. 2012), växtplankton, och växter (ifall dom finns) hör till 

primärproducenterna i de grunda sandiga födoväven (McLachlan & Defeo 2017). Makroalger 

(Ask et al. 2016) och vaskulära växter på sandbottnar hör bland de mest produktiva miljöerna i 

Östersjön (Möller et al. 2014). Sekundärproduktionen påverkas av mikroorganismer, meio- och 

makrofauna i bottensedimenten, av epifytiska (Danovaro et al. 2002) och rörliga 

suspensionskonsumenter (Do et al. 2012), och av rörliga herbivorer bland vegetationen (Orr et 

al. 2014).  

Bland de viktigaste fiskpredatorerna vid de grunda sandbottnen är Gasterosteus aculeatus, 

Spinachia spinachia, Pomastoschistus microps, Pomatoschistus minutus, Gobius niger, Psetta 

maxima och Platichthys flesus. Abundansen och artsammansättningen av fiskesamhällena 

varierar beroende på tidpunkt av året och temperatur, medan de bottenlevande evertebraterna 

påverkas mer av syrehalt, födotillgänglighet och salthalt (Bonsdorff & Blomqvist 1993).  

Vattenfåglar kan också ha en viktig roll som predatorer i födoväven på sandbottnar. En viktig 

aspekt av fåglarnas närvaro är deras avföring som bidrar med organiska och oorganiska 

föreningar till miljön (Radziejewska et al. 2017). Bland de fåglar som kan hittas vid grunda 

sandbotten hör till exempel Podiceps auritus (Sonntag et al. 2009), Podiceps cristatus, 

Phalacrocorax carbo, Aythya fuligula och Aythya marila (Skov 2011).  Närvaron av fågelarter 

är säsongbaserat på grund av migrationer (Vaitkus 1999).  

Flera av de arter som kan hittas vid de finländska sandbottenshabitaten är hotade. Bland fisken 

är G. niger och P. flesus nära hotade, medan bland fåglarna är P. cristatus nära hotad, och P. 
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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 mänsklig verksamhet (punainenkirja.laji.fi 10.08.2019). 

 

1.2.1.2 Människans effekter 

Turiststränder har visats ha fattigare meiofaunan (densitet och diversitet), speciellt närmare 

strandlinjen, än närbelägna icke-turistområden (Gheskiere et al. 2005). Andra mänskliga 

aktiviteter, som sandextrahering och muddringsavstjälpning, kan störa sedimentstrukturen och 

bottensamhällena, och leda till organisk anrikning och ändringar i samhällsstrukturerna hos 

närbelägna områden (Bonsdorff 1983; Powilleit et al. 2006).  

Direkta förändringar orsakade av klimatförändringens högre temperaturer har inte rapporterats 

vid sandbottnar. En möjlig orsak kan vara att stora säsongsmässiga skillnader i temperatur 

motverkar dessa förändringar. Dock indirekta effekter orsakade av klimatförändringen kan ha 

signifikanta effekter på strukturen och funktionen hos organismsamhällena (Radziejewska et al. 

2017). En minskning i istäcke och ökning i mängden och styrkan på stormar kan leda till erosion 

av sandstränder (Kont et al. 2003) och riskera begrava växter med sediment (Short et al. 2006; 

Björk et al. 2008).  

Klimatförändringen kan förstärka effekterna av eutrofiering (Moss et al. 2011) och hota 

växtsamhällena. Försämrade ljusförhållanden, minskning i salthalten (Dahl et al. 2013) och 

ökad sedimentation kan försvåra utvecklingen hos växtsamhällena (Kruk-Dowgiałło & 

Szaniawska 2008). Främmande arter från varmare klimat kan börja etablera sig mer norrut då 

vattentemperaturerna ökar (Gjershaug et al. 2008). Detta har bland annat noterats hos 

planktonkräftdjur med ponto-kaspiskt ursprung (Ezhova et al. 2005).  

Flera främmande arter har noterats vid Östersjöns grunda sandbottenshabitat. Märlkräftor av 

ponto-kaspiskt ursprung har visats kunna modifiera ytstrukturen och öka resuspension av 

sandsubstrat i invaderade ekosystem. Detta kan möjligtvis öka frigörandet av näringsämnen, 

vilket kan orsaka eutrofiering och frigöra farliga föroreningar som ackumuleras i djur högre 

upp i näringsväven (Zaiko & Olenin 2004). Exempel på främmande arter är Marenzelleria spp. 

(Blank et al. 2008), som noterades för första gången år 1985 (Bick & Burckhardt 1989), och 

märlkräftan Gammarus tigrinus (Zaiko et al. 2007; Janas & Kendzierska 2014), där båda är av 

nordamerikanskt ursprung och kan hittas runtomkring hela Egentliga Östersjön och 

Finskaviken. G. tigrinus har visats kunna leda till bestående strukturella och funktionella 

förändringar i de invaderade samhällena (Pinkster et al. 1977), bland annat via artens 

födobeteende (Jänes et al. 2015).  
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1.3 Födobeteenden 

1.3.1 Teori 

För att förstå vad som bestämmer en konsuments verkliga diet inom ett brett potentiellt område 

har den optimala födosöksteorin skapats. Målet är att kunna uppskatta vad den förväntade 

födosöksstrategin skulle vara under specifika förhållanden. Detta görs under följande 

antaganden: 1. dagens födosöksbeteenden har gynnats av naturligt urval och förbättrar djurens 

nuvarande fitness, 2. hög fitness fås genom hög nettoenergiintag, och 3. experimentella djur 

observeras i en miljö som passar deras födosöksbeteenden. Två saker försvårar dessa 

antaganden: 1. andra aspekter i beteendet (t.ex. undvikandet av predatorer) hos en organism kan 

påverka fitnessen mera än det optimala födosökandet, och 2. den effektiva insamlingen av 

energi kan vara mindre viktig än andra dietkrav (Begon et al. 2006). 

Vid beskrivandet av hur predatorer väljer sin föda har den optimala dietmodellen skapats: 

𝐸𝑖/ℎ𝑖 ≥ 𝐸̅/(𝑠̅ + ℎ̅) , där 𝐸𝑖  är energimängden hos det näst mest värdefulla bytet, ℎ𝑖  är 

hanteringstiden hos det näst mest värdefulla bytet, 𝐸̅/ℎ̅  är medelvärdet av den nuvarande dieten 

(innehåller allt som är av mer värde än bytet i), och 𝑠̅ är medelsöktiden av den nuvarande dieten. 

Därmed bör predatorn lägga till byten av minskande värde i sin diet så länge tills 𝐸𝑖/ℎ𝑖 ≥

𝐸̅/(𝑠̅ + ℎ̅) uppfylls. Den optimala dietmodellen leder till ett flertal uppskattningar: 1. 

handlingstider som är korta i jämförelse med söktider bör leda till generalister, 2. handlingstider 

som är långa i jämförelse med söktider bör leda till specialister, 3. i oproduktiva miljöer bör 

dieten vara bredare (relativt stort 𝑠̅), 4. predatorer bör ignorera olönsamma byten, oberoende av 

deras mängd, och 5. att modellen gäller endast inom specialistgruppen och inte något byte 

utanför den (Begon et al. 2006). 

 

1.3.2 Främmande arter 

En av de största utmaningar som främmande arter upplever i nya miljöer är anskaffandet av 

föda. Främmande arter har en högre sannolikhet att komma i kontakt med obekant föda, och 

därmed ha en större risk att svälta ihjäl ifall de inte lyckas anpassa sina födobeteende (Sol et al. 

2011). Främmande arter brukar vara generalister (Alcaraz et al. 2005), snabba på att utnyttja 

resurser (Ricciardi et al. 2013), och ofta ha olika sätt att få tag på föda jämfört med inhemska 

arter. Till exempel bland sötvattens evertebrater i Nordamerika brukar främmande arter oftare 

bestå av filtreraren och mera sällan av predatorer och betaren, jämfört 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 främmande arter vid invasionen genom att ge dem 

förmågan att kunna utvidga, eller till och med ändra deras ekologiska nisch genom att utnyttja 

nya miljöer, skydd, eller föda (Duncan et al. 2003; Wright et al. 2010). Lärda beteenden, så som 

val av diet och födosöksstrategier, kan förklaras med den så kallade hypotesen om adaptiva 

flexibilitet (eng. The adaptive flexibility hypothesis). Enligt hypotesen är diversiteten av 

beteenden som observeras i en population högt, på grund av innovation, under första stadiet av 

introduktionen till en ny miljö. Detta följs med en minskning i beteendediversiteten då den 

grundande populationen etableras och växer, då den lär sig de mest optimala varianterna av 

beteenden (Wright et al. 2010). 

 

1.3.2.2 Hypotesen om befrielse från fiende 

Hypotesen om befrielse från fiende (HBFF, eng. the enemy release hypothesis) har använts för 

att förklara varför främmande arter klarar sig bra i introducerade områden. Enligt HBFF är 

abundansen eller effekten av en del främmande arter, som ofta mäts via storleken på individen, 

storleken på populationen, eller tendensen av att tränga undan inhemska arter, relaterat till 

avsaknaden av naturliga fiender (jämfört med den inhemska räckvidden) i den introducerade 

räckvidden (Colautti et al. 2004). En naturlig fortsättning till HBFF är hypotesen om 

evolutionen av ökad konkurrensförmåga (HEÖK, eng. evolution of increased competitive 

ability hypothesis) då befrielsen från fiender tillåter främmande arten att omfördela resurser 

från anti-predator- till konkurrensförmågor. Fastän HEÖK är oftast kopplad till evolutionär 

befrielse kan den också representera beteendemässig befrielse, då en minskning i anti-

predatorbeteenden leder till ökad födosökning (Sih et al. 2010). 

HBFF har indikerats kunna, via parasiter, ha effekt på födobeteenden hos främmande arter. 

Orconectes rusticus infekterade med Microphallus parasiter visade nedsatt tillväxt och 

födobeteende. Minskningar i födobeteenden kan ske då värden reagerar på infektionen (så 

kallad sjukdomsbeteende) eller då parasiten manipulerar beteendet hos värden (Sargent et al. 

2014). Värden kan också uppvisa ett mer defensivt födobeteende genom att undvika avslöja sig 

och genom att inta anti-parasitiska föreningar (Moore 2002). Men samtidigt kan parasiter 

möjligtvis förstärka, istället för att nedsätta, födobeteendet.  Dick et al. (2010) visade att 

Gammarus pulex med parasiter konsumerade mera byten än individer utan. Detta kunde ha 

berott på parasitens direkta metaboliska krav och dess manipulation av värden. 
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1.3.2.3 Byte och främmande predator 

Främmande arters födobeteende kan också förklaras ur bytesdjurens synvinkel via den så 

kallade hypotesen om naiva byte (HNB, eng. the naive prey hypothesis). Enligt HNB uppstår 

det en avsaknad av effektiva skydd mot eller en oförmåga hos bytet att kunna identifiera hotet 

av en ny predatortyp. Förutom beteendemässiga skydd kan bytes naiviteten också beröra 

morfologiska och fysiologiska skydd (Cox & Lima 2006).  

En förklaring till de olika effekter som främmande predatorer kan ha på samhället är att bytets 

reaktion till den främmande predatorn beror på hur lik den är till de inhemska predatorerna. 

Graden av ‘likhet’ mellan främmande och inhemska predatorer kan bestämmas med hjälp av 

olika metoder. Ett sätt är att uppskatta taxonomisk likhet då, till exempel, ett samhälle kan 

lättare identifiera en främmande fiskpredator ifall samhället redan har fiskpredatorer. Fastän 

taxonomisk likhet är lätt att uppskatta, korrelerar den inte alltid med den graden av mekanistiska 

eller funktionella likheter som kan existera mellan inhemska och främmande predatorer. Ett 

mer heltäckande och mekanistiskt tillvägagångsätt för att uppskatta likheten tar i beaktande de 

tre olika stadierna i den generaliserade predator-bytes interaktionen: mötet, 

detektion/igenkännande, och reaktion (se Sih et al. 2010 för mer detaljer).   

 

1.3.2.4 Morfologin och födobeteendet hos främmande arter 

Främmande arter kan också morfologiskt ha oproportionella fördelar vid skaffandet av föda. 

Hypotesen om nya vapen (eng. novel weapons hypothesis) (Callaway & Ridenour 2004) hävdar 

att främmande arter med vapen (morfologiska, kemiska, o.s.v.) som är evolutionärt nya har 

högre chans att vara framgångsrika vid fångandet av byte (Grosholz & Wells 2016).  

Stora hjärnor (i relation till kroppsstorlek) kan leda till ökad förmåga i hanterandet av nya 

miljöer och dess resurser. Detta har indikerats hos främmande däggdjur (Sol et al. 2008), fåglar 

(Sol & Lefebvre 2000), groddjur, reptiler (Amiel et al. 2011) och kräftdjur. Roudez et al. (2008) 

visade att den främmande krabban Carcinus maenas hade en signifikant bättre lärförmåga än 

den inhemska krabban Carcinus sapidus, vid letandet efter föda. 

 

1.3.3 Krabbor 

Krabbor tillhör den rörliga bottenfaunan (Hegele-Drywa & Normant 2009) vars val av byte är 

en viktig del av födobeteendet (Bourdeau & O'Connor 2003). Till exempel krabbor som 

konsumerar blötdjur brukar föredra specifika arter (du Preez 1984). Asätare, betning, detrivori, 
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filtrering, parasitism och predation hör till de metoder som krabbor kan använda för att hitta 

föda (Grahame et al. 1983).  

 

1.3.3.1 Sinnen och deras funktion vid födosökandet 

Vid födosökandet kan krabbor använda sig av mekaniska metoder, som benens eller klornas 

känselsinne, för att bestämma ifall bytet lönar sig att konsumeras eller inte (Kaiser et al. 1993). 

Krabbor är känsliga för lösta kemiska föreningar (Barber 1961) och luktsinnet har visats vara 

viktigt vid valet av byte (Kaiser et al. 1993). De primära antennerna, som fungerar som 

distanskemoreceptorer, påverkar födosökningen genom att lokalisera potentiell föda med hjälp 

av kemiska signaler (Pearson et al. 1979).  

Synen kan också vara viktig för att fånga byten. Hamilton (1976) noterade att Callinectes 

sapidus sträckte sig från vattnet för att få tag på sniglar som var fästade på Spartina alterniflora 

stammar. Visuell spårning verkar vara det enda sättet med vilket krabbor kan fånga mycket 

mobila byten, och det har indikerats vara möjligt i vatten, i luft och genom vatten-luft 

gränsskiktet. Bytets rörelser är av stor vikt eftersom de kan väcka uppmärksamheten hos 

predatorn. Krabbor kan till och med visa starkt intresse för långsamma bytens rörelser (Hughes 

& Seed 1995), då Ozius verreauxii attackerade sniglar genast när de rörde på sig (Hughes 1989). 

Ibland kan rörelser leda till att krabborna distraheras från det bytet som de redan hanterar 

(Hughes & Seed 1995). 

Krabbor har visats kunna höra ljud (Salmon 1971), och detta har indikerats kunna påverka deras 

födobeteende. Wale et al. (2013) noterade att individer av arten C. maenas hade högre 

sannolikhet att sluta äta då de utsattes för båtljud. Detta kan leda till ökad risk av att förlora 

födan, endera då bytet rymmer eller då det blir stulet. Förlusten av föda skulle leda till en ökning 

i födosökandet för att tillfredsställa energikraven. En ökad sannolikhet för misstag i 

födosökandet, så som konsumtionen av giftig eller farlig föda, kan också ske under ljudliga 

förhållanden.     

  

1.3.3.2 Predationsmodeller för att beskriva födobeteendet 

Fyra olika modeller har använts för att förklara den storleksselektiva predationen som krabbor 

kan ha på musslor: 1. kloslitage (eng. chelal wear), 2. bytes-utvärdering (eng. prey-evaluation), 

3. relativ stimulering (eng. relative-stimulus), och 4. mekanisk selektion (eng. mechanical 

selection). Kloslitagemodellen (Hughes & Seed 1995) grundar sig på observationer då krabbor 

oftare konsumerar byten med hårda skal av mindre storleksklasser eftersom hanteringen av 

större storleksklasser ökar risken för kloskador eller slitage och kan därför riskera den framtida 
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födosökningsförmågan (Juanes 1992). Ibland kan predation dock ske på byten av den 

intermediära storleken. Därmed ger kloslitagemodellen inte en omfattande förklaring till 

storleksselektiv predation av musslor med hårda skal (Hughes & Seed 1995). 

Enligt bytes-utvärderingsmodellen utvärderas bytens storlek och avvisas ifall de är otillräckligt 

gynnsamma. (Hughes & Seed 1995). Det har visats att krabbor avvisar ofta både stora och små 

suboptimala musslor efter att ha manipulerat dem under en tid (Elner & Hughes 1978). 

Den relativa stimuleringsmodellen skapades för att förklara de observationer då krabborna 

vägrade att ta emot en del musslor av den optimala storleken (Hughes & Seed 1995). Det antas 

att bibehållandet eller tillbakavisandet av ett byte som hålls med klorna beror på den relativa 

styrkan av berörings- eller luktstimulansen från bytet, och från föremål som samtidigt berörs av 

pereiopoderna. Styrkan av klo och pereiopod stimuleringen ökar då musslans och det berörda 

områdets storlek ökar (Jubb et al. 1983). Det antas också att samtidiga kontakter är additiva, 

vilket kan få flera små föremål att ha en kraftigare stimulans än ett stort föremål. Modellen 

passar endast för fall då krabbor rör sig över flera byten samtidigt, till exempel på ett rev av 

musslor (Hughes & Seed 1995).  

Den mekaniska selektionsmodellen används för att förklara de observationer då krabbor har 

svårigheter att manipulera mindre byten och att söndra större byten (Hughes & Seed 1995). En 

sämre fingerfärdighet kan orsaka att mindre byten förloras i misstag (ap Rheinallt 1986) och 

den längre tid som krävs för att söndra större byten kan överskrida krabbans motivation att 

fortsätta, vilket kan leda till ett passivt urval av intermediära storlekar. Denna modell 

misslyckas i att förklara fall då små byten väljs (Hughes & Seed 1995). 

Dessa 4 modeller är inte ömsesidigt uteslutande: risken för kloslitage kan ha inverkan på 

beslutsamheten med större byten, stimuli från flera möten kan distrahera en krabba från det byte 

den har, medan fingerfärdighet och styrka kan begränsa storleksspecifik hanteringseffektivitet 

(Hughes & Seed 1995).  

 

1.3.3.3 Konkurrens, rumsliga och tidsmässiga skillnader i födobeteendet 

Fältexperiment har visat att det kan uppstå ett negativt förhållande mellan densiteten av krabbor 

och födoaktiviteten (Ramsay et al. 1997; Clark et al. 1999). Aggressiv inomartskonkurrens, så 

som knuffningar och/eller strider, kan ske då föda är ihopklumpat (Tanner et al. 2011) och då 

krabbor stjäl föda från andra krabbor (kleptoparasitism) (Smallegange et al. 2006). Kannibalism 

kan ha en stor inverkan på yngre individer (Hines & Ruiz 1995) genom att orsaka 

densitetsberoende mortalitet (Moksnes 2004). Konkurrens om föda och predation mellan 
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krabbarter kan tvinga individer av en art att lämna sitt skydd och börja emigrera (McDonald et 

al. 2001).  

Predationstrycket på krabbor kan också påverka dem så att födosöksaktiviteten är högst under 

natten då visuella predatorer är inaktiva (Ryer 1987).  Det motsatta kan också hittas då vissa 

krabbor är aktiva under dagen. Novak (2004) visade att för att undvika nattaktiva humrar var 

krabbarter mer aktiva under dagen än under natten.  

Dieterna hos tropiska och subtropiska krabbarter är relativt enhetliga på grund av hög diversitet 

av och regelbunden tillgång till bytesarter. Det motsatta hittas hos tempererade krabbarter vars 

dieter varierar märkbart på grund av lägre diversitet och säsongsmässiga skillnader i 

tillgängligheten av bytesarter (Choy 1986). Tidsmässigt kan födobeteenden påverkas av 

säsongen (Poon et al. 2010), tidvattnet (Fratini et al. 2000), ömsningsstadiet (Freire 1996), 

ontogenetiska faktorer (Aarnio et al. 2015) och tiden på dygnet. Aagaard et al. (1995) visade 

till exempel att aktiviteten hos C. maenas vid grunda områden var mycket högre under sommarn 

och hösten jämfört med under vintern och våren, och att födosökandet skedde huvudsakligen 

under natten. 

 

1.3.3.4 Rhithropanopeus harrisii 

Som de flesta krabbarter är R. harrisii en omnivor (Hegele-Drywa & Normant 2009). I sin 

inhemska utsträckning konsumerar arten huvudsakligen dött växtmaterial, dock också kräftdjur 

(Odum & Heald 1972). Genom sin storleksselektiva predation av både små- och mellanstora 

byten kan R. harrisii förändra bytespopulationens storleksstruktur (Forsström et al. 2015). 

Normant et al. (2004) indikerade att R. harrisii hanar är mer rörliga än honor, och är därmed 

bättre på att skaffa föda. Detta kan leda till snabbare tillväxt och bättre kondition hos hanar. 

Slamkrabbor har klor av olika storlekar (eng. heterochelous), av vilken den större har som roll 

att krossa och den mindre att skära (Milke & Kennedy 2001). Storleksskillnader i klorna har 

noterats mellan könen, och klorna hos hanar och honor kan utgöra 64,0 % respektive 28,0 % av 

kroppsvikten (Turoboyski 1973). Dock har inga märkbara skillnader mellan könens mekaniska 

förmåga i att kunna krossa eller skära byten noterats (Milke & Kennedy 2001).  

R. harrisii har observerats kunna effektivt söndra skalen hos musslor och blötdjur av ungefär 

samma storlek inom några sekunder (Kotta et al. 2018). Olika metoder kan användas vid 

öppnandet av musslor. R. harrisii kan genast ta tag i och krossa bytet med båda klorna, samtidigt 

som den håller det i närheten av sin ryggsköld. Vissa individer kan också öppna musslans 

sifonända, tvinga skalen isär genom att sätta klorna in i skalets byssus- (trådar som musslan 
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använder sig för att fästa sig) öppning, eller genom att borra igenom umbon (Milke & Kennedy 

2001).  

Ontogenetiska växlingar i dieten har noterats. Större och mindre R. harrisii är sekundära 

(evertebrater) respektive primära (detritus, alger och makrofyter) konsumenter (Aarnio et al. 

2015). Orsaken till skillnader i dieten kan vara ett försök i att undvika inomartskonkurrens för 

föda (Aarnio et al. 1996). Ätande R. harrisii brukar ofta visa aggressivt beteende mot individer 

av samma art, då de ibland till och med skadar varandra (Kidawa et al. 2004).   

Födobeteenden hos larvstadier av R. harrisii har också undersökts. R. harrisii-larver har visats 

konsumera nauplilarver endast delvis. Ofta konsumerades endast den gulerika bakdelen medan 

den främre delen med simningsbihanget avvisades. Detta antogs bero på att gule-materialet är 

viktigt för utvecklingen av krabblarverna (Cronin & Forward 1980).   

R. harrisii, med sina fem larvstadier (Cronin 1982), visades i de tre första och det sista 

larvstadiet (megalopa) konsumera mer föda under dagen än under natten. Vid fjärde larvstadiet 

var konsumtionen under dag och natt mycket lika. Överlag visades larverna konsumera en 

märkbar andel föda under natten. Detta indikerade att visuell orientering till bytet inte var 

nödvändigt för att kunna äta. R. harrisii-larver rör sig närmare vattenytan där det finns mera 

föda troligtvis via orientering med hjälp av ljuset (fototaxis). Larverna kan sedan förflytta sig 

till andra delar av estuariet som har mera föda (Cronin & Forward 1980). Samtidigt kan 

utvecklingen av krabblarverna inom estuariet minska sannolikheten för R. harrisii att bli 

uppäten av juvenila fiskar, som föredrar krabblarver som transporteras ut från estuariet (Morgan 

1990). 

 

1.3.4 Juvenila Platichthys flesus 

Juvenil P. flesus är en predator som konsumerar bottendjur. Meiofauna har visats sig vara föda 

av den optimala storleken för juvenila flundror vid de grunda områdena under sensommarn. De 

konsumerar meiofauna till en storlek på ca 4,5 cm, men P. flesus kan fortsätta konsumera 

meiofauna även under hösten, fastän makrofauna skulle vara mer passande för deras storlek 

(>45 mm). Detta antas bero på en god tillgänglighet av meiofauna byte, eller på grund av 

konkurrens av föda med större fisk. Dock, eftersom födan troligen inte är begränsat vid de 

grunda områdena under hösten, förväntas valet av byte bero på fiskarnas lärförmåga. Eftersom 

juvenila P. flesus är mer vana att fånga och äta meiofauna kan det ta längre tid att ändra 

konsumtionen till ett mer ovanligt byte, så som makrofauna. Denna växling av byte från meio- 
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till makrofauna kan ske under kommande vinter då det blir viktigt att maximera 

energitillgången (Aarnio et al. 1996).  

Pleuronectidae använder sig av synen för att jaga efter föda i dagsljus (de Groot 1971), med 

ökad aktivitet vid gryning och skymning (Aarnio et al. 1996). På grund av detta är 

bytesbeteendet viktigt i valet av föda. Juvenila P. flesus på sandbotten utan växtlighet har visats 

vara icke-selektiv i sitt födoval av byten med skal. Aarnio & Mattila (2000) noterade att P. 

flesus (45–55 mm) konsumerade lika mycket av de svårnedsmälta Hydrobia sp. och ostrakoder 

som den mer lättnedsmälta M. balthica. En förklaring var att färgen och rörligheten hos 

Hydrobia sp. och ostrakoderna gjorde dem mer synliga för P. flesus. Det har indikerats att ökad 

grumlighet kan försämra födoeffektiviteten hos P. flesus (Moore & Moore 1976). 

Förutom bytesbeteendet kan födovalet hos juvenila P. flesus påverkas av tillgängligheten, 

kostvärdet, lukten och smaken av bytet (Aarnio et al. 1996). Kemiska ledtrådar har indikerats 

vara till användning hos Pleuronectidae vid letandet efter föda vid eller nära bottnen. En kemisk 

stimulus kan ensamt vara effektiv i både utlösandet och styrandet av födosöksbeteendet (de 

Groot 1971). 

Filamentösa alger har också indikerats kunna leda till försämrad födoeffektivitet hos juvenil 

flundra då ökad habitatkomplexitet försämrar rörelsen av predatorn eller synligheten av bytet. 

Giftiga utsöndringar från alger kan möjligtvis också minska på konsumtionshastigheten (Aarnio 

& Mattila 2000). Nordström och Booth (2007) noterade att juvenila P. flesus konsumerade B. 

pilosa långsammare då drivande alger var närvarande.  

Syrenivåer kan också påverka konsumtionen hos juvenila P. flesus. Tallqvist et al. (1999) 

noterade att antalet överlevande B. pilosa var signifikant högre vid lägre syrenivåer än i högre 

i predationsexperiment med juvenil P. flesus. Därmed antogs det att predationsaktiviteten hos 

P. flesus sjönk vid lägre syrenivåer. I samma experiment noterades att avbetande av M. balthica 

sifoner skedde i högre grad under lägre syrenivåer. Detta kunde ha berott på att M. balthica 

exponerade sifonerna mera i lägre syrenivåer.  

Möjlig mellanartskonkurrens kan ske mellan plattfiskar. Det har visats finnas en signifikant 

överlapp i konsumtionen av makrofauna hos större juvenila P. flesus (≥40 mm) och mindre 

juvenila Scophthalmus maximus (<30 mm), medan mindre juvenila P. flesus, som konsumerar 

meiofauna, anses inte konkurrera om föda 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 Födovalsbeteendet hos Rhithropanopeus harrisii 

Födovalsbeteendet hos R. harrisii studerades i ett akvarieexperiment. Som bytesdjur användes 

Macoma balthica och Bathyporeia pilosa, och juvenil P. flesus användes för att undersöka hur 

de predatorer som hittas vid grunda sandbotten påverkar födobeteendet hos R. harrisii. 

Samtidigt undersöktes predatorernas påverkan på bytesdjursmängden. 

 

2.1.1 Bytesdjur 

Eftersom makrofauna arter i sandbottenhabitat består huvudsakligen av M. balthica och B. 

pilosa (Aarnio et al. 1991; Aarnio & Bonsdorff, 1992) användes de som bytesdjur i detta arbete. 

B. pilosa är en aktiv simmande euryhalin märlkräfta som är en dominant art vid sandbottnen. 

Vanligtvis hittas den nära bottnen där den konsumerar mikrobenthiska diatomeer och detritus. 

M. balthica är en brackvattens musselart med tunt skal som hittas vid mjuka eller blandade 

botten. Den är den vanligaste musselarten i Östersjön och hittas från litoralen till över 100 m 

djup (Mattila & Bonsdorff 1998). Bytesdjuren samlades från en grund sandstrand vid 

Hinderbengtsviken, Åland, genom att sålla (B. pilosa, 1 mm; M. balthica, 5 mm) sand som 

grävts upp med spade. Djuren sorterades (antal och längd) på Husö Biologiska Station och 

förvarades i havsvatten med syresättning tills experimentet startades. 

 

2.1.2 Predatorer 

Som predatorer användes R. harrisii och juvenila P. flesus. Av R. harrisii användes hanar av 

storleken 16–19 mm (ryggsköldsbredd) i experimenten eftersom individer av denna storlek har 

visats livnära sig på makrofauna (Aarnio et al. 2015). Individerna samlades in från Färjsundet 

med hjälp av mjärdar ifyllda med porösa stenar, ihåliga tegelstenshalvor, PVC- och gummirör, 

och krukskärvor.  Mjärdarna placerades ut på 0,5–1 m djup för åtminstone ett dygn. Juvenila P. 

flesus (42–52 mm) fångades in från Hinderbengtsviken och Skeppsviken genom att använda 

yngelnot och skuffhåvar. R. harrisii och P. flesus förvarades skilt och lät svältas 48 h före 

experimentet påbörjades. 
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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 genomfördes i fem replikat (n = 5) 

med nya predatorer (P. flesus och R. harrisii) och bytesdjur (B. pilosa och. M. balthica) vid 

varje försök (tab. 1). I varje akvarium (22 × 30 × 22 cm, ca 11 liter) täcktes bottnen med ca 

2,5 cm sållad lufttorkad sand (mycket låg organisk halt). Ett dygn före experimentet startades 

fylldes akvarierna med havsvatten och sanden fick stabilisera sig. Svart plast placerades runt 

akvarierna för att isolera dem från varandra (fig. 1).  

Varje akvarium hade 50 st. B. pilosa och 12 st. M. balthica. Storleksfördelningen av M. balthica 

som användes var 10 st. <10 mm och 2 st. ≥10 mm. Bytesdjuren sattes i akvarierna ca 30 min 

före predatorerna sattes i. Experimentet påbörjades 9:00 då predatorerna sattes i och fick pågå 

i 24 h. Ett 12:12 h ljus- och mörkerschema användes under experimenttiden. Experimentet 

avslutades då predatorerna togs bort. Antal överlevande bytesdjur räknades, samt antal M. 

balthica per storleksklass bestämdes. Temperatur, pH och salthalt mättes i fem slumpmässigt 

valda akvarier efter experimentet. Efter experimentet avlivades och mättes längden på alla 

predatorer, och på bytesdjuren från 4 kontrollakvarier (tab. 2). Två akvarier uteslöts från 

analyserna då ena R. harrisii var död och den andra R. harrisii låg på rygg efter experimentet 

(fig. 2).  

Eftersom varianserna var icke-homogena användes en icke-parametrisk variansanalys 

(Kruskall-Wallis Test med Dunn's post-hoc test) för att undersöka statistiska skillnader mellan 

kontroll-, slamkrabba-, och flundra-behandlingarna, och ett icke-parametriskt t-test (Mann-

Whitney U Test) för att undersöka de statistiska skillnaderna i slamkrabba- och 

flundra+slamkrabba-behandlingarnas konsumtion av M. balthica. Analyserna gjordes i IBM 

SPSS Statistics 26. 
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Tabell 1 Uppställning av akvarieexperimentet. Varje behandling (kontroll; flundra; slamkrabba; och flundra+slamkrabba) 
upprepades fem gånger under 24 h där 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 användes. 

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 Medellängden (mm), antalet, och standardavvikelsen hos B. pilosa, M. balthica <10 mm och M. balthica ≥10 mm 
från 4 kontrollakvarier, och R. harrisii och P. flesus från alla akvarier 

Art  B. pilosa M. balthica 

<10 mm 

M. balthica 

≥10 mm 

R. harrisii P. flesus 

Medellängd (mm) 3,9 7,7 11,3 18,2 45,8 

Antal 181 40 8 10 10 

Standardavvikelse 0,76 1,2 1,0 1,2 3,0 

 

 

 

Figur 1 Akvarieexperimentet före det påbörjades.  
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Figur 2 Uppsättningen av akvarieexperimentet. Positionerna av akvarier valdes slumpmässigt via lottdragning. Vit fisk och 
svart krabba representerar juvenil P. flesus respektive R. harrisii, och K är kontrollakvarier (ingen P. flesus och R. harrisii). F 
står för fönster, som fanns längs med hela väggen, och D står för ingången och utgången i akvariehallen. Det långa svarta 
strecket, varifrån det sticker ut mindre streck till akvarierna, representerar syrekällan. Se figur 1 för en bild av experimentet 
från översta högra hörnet. *död R. harrisii efter experimentet. **R. harrisii låg på rygg efter experimentet  

 

2.2 Abundans av Rhithropanopeus harrisii i två olika habitat 

Abundansen av R. harrisii undersöktes i och utanför en Zostera marina-äng i Juvik, Lumparn. 

Detta gjordes för att studera ifall det finns skillnader i antalet, könsfördelningen eller storleken 

hos R. harrisii-individer som hittas bland eller utanför växtlighet på grunda sandbotten. 

 

2.2.1 Undersökningsområdet 

Lumparn (60°09′N 20°06′E) är en havsfjärd med en diameter på ungefär 10 km och en 

berggrund av rapakivigranit i sydöstra Åland (Svensson 1993). Med vikarna inräknade är den 

totala arean ca 16 000 ha och medeldjupet 12 m (Mustamäki & Mattila 2015). I Lumparna 



Johan Malmberg 

19 
 

bildar makrofytsamhällena artrika och strukturellt komplexa grunda strandhabitat ner till 3 

meters djup (Mustamäki et al. 2015). Området utsätts fortsättningsvis för människoorsakat 

tryck, däribland båttrafik, bebyggelse och avrinning från jordbruket. Juvik (fig. 3) användes 

som forskningsområde eftersom området har Z. marina-ängar och en mindre mängd ettåriga 

trådalger (Engström 2018).  

 

 

Figure 3 Forskningsområdet Juvik, Lumparn, där abundansen av R. harrisii vid olika habitat undersöktes. Fångstmjärdarna 
placerades ungefärligen vid den röda (A, ingen Z. marina) och gröna (B, Z. marina) omringade området 
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2.2.2 Fångstmetod  

I detta arbete jämfördes abundansen av R. harrisii i en Z. marina-äng och en närliggande 

sandbotten med föga växtlighet med hjälp av mjärdar (fig. 4A). Liknande metoder har använts 

av bland annat Roche (2009), Roche et al. (2009), Kam et al. (2011), Fowler et al. (2013) och 

Outinen et al. (2019).  

Åtta mjärdar placerades ut i området på ca 3 m djup. Fyra mjärdar placerades inne bland Z. 

marina-ängen, och fyra mjärdar placerades ca 1 km ifrån på sandbotten med föga växtlighet.  

Under utplaceringen och insamlingen mättes vattentemperatur och salthalt med en YSI-sond.  

Efter 12 dygn (13–25.09) på förmiddagen lyftes mjärdarna upp, varefter krabborna räknades, 

mättes och könsbestämdes (se fig. 4B för ett exemplar av en hona). Skillnader i krabbornas 

antal, köns- (individer <4,4 mm exkluderades eftersom inga yttre skillnader mellan könen kan 

noteras då (Turoboyski 1973)) och storleksfördelning mellan habitat analyserades med hjälp av 

oberoende t-test i IBM SPSS Statistics 26. 

 

 

Figur 4 A) Exempel på en ca. 9L mjärd fylld med krukskärvor, porösastenar och en halv ihålig tegelsten som användes för att 
fånga slamkrabbor. Varje mjärd fylldes ungefärligen på samma sätt. Linjalen är 30 cm. B) R. harrisii hona 

 

3. Resultat 

3.1 Födovalsbeteendet hos Rhithropanopeus harrisii  

Efter experimentet var medeltemperaturen, pH och salthalten hos fem slumpmässigt valda 

akvarier 12,5 °C, respektive 6,1 och 4,7 psu. Det totala antalet överlevande 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-jämförelse visade att skillnaden 

A B 
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uppstod mellan kontroll- och flundra-behandlingarna (P = 0,025, r = 0,83) (tab. 4 och fig. 5). 

Antalet överlevande M. balthica <10 mm var signifikant annorlunda (H(2) = 12,6, P = 0,002) 

mellan behandlingarna (tab. 3). Dunn's post hoc-jämförelse visade att skillnaden uppstod 

mellan slamkrabba- och kontroll- (P = 0,005, r = 1,04), och slamkrabba- och flundra-

behandlingarna (P = 0,005, r = -1,04) (tab. 5 och fig. 6). Antalet överlevande 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 överlevande 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 överlevande 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 överlevande bytesdjur (B. pilosa, M. balthica <10 mm, och M. balthica ≥10 mm) mellan kontroll-, 
slamkrabba- och flundra-behandlingen. Områdena inrutade i rött 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 ≥10 mm 14 5,417 2 0,067 

Bytesdjur 14 7,836 2 0,020 

 

 

Tabell 4 Dunn's post hoc-jämförelse av antalet överlevande B. pilosa och M. balthica mellan kontroll-, flundra-, och 
slamkrabba-behandlingen. Området inrutat i rött indikerar signifikant skillnad 

Behandling1-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-jämförelse av antalet överlevande M. balthica <10 mm mellan kontroll-, flundra-, och slamkrabba-
behandlingen. Områdena inrutade i rött indikerar signifikanta skillnader 

Behandling1-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 överlevande bytesdjur i kontroll-, slamkrabba- och flundra-behandlingarna i slutet av akvarieexperimentet, 
med konfidensintervall av 95 % 

 

 

 

Figur 6 Antalet överlevande 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. 
Området inrutat i rött indikerar signifikant skillnad 

Behandling1-
Behandling2 Mann-Whitney U Wilcoxon W Test Statistik Medelfel 

Medel Test 
Statistik 

Asym. Sig. 
(Dubbelsidigt 

test) 

Exakt Sig. 
(Dubbelsidigt 

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 ≥10 mm mellan slamkrabba- och flundra+slamkrabba-behandlingen.  

Behandling1-
Behandling2 Mann-Whitney U Wilcoxon W Test Statistik Medelfel 

Medel Test 
Statistik 

Asym. Sig. 
(Dubbelsidigt 

test) 

Exakt Sig. 
(Dubbelsidigt 

test) 

slamkrabba-
flundra+slamkrabba 5,000 15,000 5,000 3,162 -0,949 0,343 0,486 

 

 

3.2 Abundans av Rhithropanopeus harrisii i två olika habitat 

Vid insamlingen av mjärdarna noterades att salthalten var ungefär det samma som då mjärdarna 

sattes ut (ca 5,8 psu), medan en minskning i temperaturen från 17,8 °C till 13,8 °C hade skett 

under den 12 d långa tiden. Ingen signifikant skillnad hittades i antalet R. harrisii mellan 

habitaten med eller utan Z. marina (tab. 8).  Allt som allt fångades 69 krabbor (37 utanför 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 utanför Z. marina-ängen var 32 hanar (ca 86 %), en 

hona (ca 3 %) och fyra juveniler (ca 11 %) (fig. 7B). Av de 32 krabborna i Z. marina-ängen var 

18 hanar (ca 56 %), 13 honor (ca 41 %) och en juvenil (ca 3 %) (fig. 7C). Skillnaden i 

könsfördelningen 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 könen i hela undersökningsområdet noterades (df = 62, 

P <0,02) (tab. 10). Ingen signifikant skillnad i 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 för alla R. harrisii var 12,6 

mm (maximi 19,8 mm och minimi 1,2 mm) (fig. 8). Inga äggbärande 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 

  F Sig. t df 
Sig. (Dubbelsidigt 

test) Medelskillnad 
Std. 

Medelfel Undre Övre 

Individer 
Variansen antas 
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 köns- och storleksfördelningen mellan habitaten med och utan Z. marina. Området inrutat i rött indikerar 
signifikant skillnad    

  Levene`s Test   t-test 95% Konfidensintervall 

  F Sig. t df 
Sig. (Dubbelsidigt 

test) Medelskillnad 
Std. 

Medelfel Undre Övre 

Kön 
Variansen antas 
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 

Storlek 
Variansen antas 
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 undersökningsområdet. Området inrutat i rött indikerar 
signifikant skillnad    

  Levene`s Test    t-test 95% Konfidensintervall 

  F Sig. t df 
Sig. (Dubbelsidigt 

test) Medelskillnad 
Std. 

Medelfel Undre Övre 

Storlek 
Variansen antas vara 
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 

  F Sig. t df 
Sig. (Dubbelsidigt 

test) Medelskillnad 
Std. 

Medelfel Undre Övre 

Storlek 
Variansen antas vara 
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 könsfördelningen och mängden juvenila R. harrisii i hela Juvik området (A), i habitatet med (B) och utan Z. 
marina (C) 

 

 

Figur 8 Simpel boxplot av storleksskillnaderna mellan R. harrisii hanar (vänster) och honor (höger) i hela 
undersökningsområdet. Undre och övre konfidensintervall (95 %) för hanarna var ca 13,4 och 15,0, medan det var för honorna 
ca 10,2 och 11, 
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Figur 9 Simpel Histogram med normal kurva av ryggsköldsbredden (mm) hos alla individer som fångades 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-ängen (D; N = 32; 
medelstorlek = ca 12,1 mm; Std. av. = 3,2), och hos alla individer utanför Z. marina-ängen (E; N = 37; medelstorlek = ca 13,2 
mm; Std. av. = 4,7) 
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Figure 10 Simpel Histogram med normal kurva av ryggsköldsbredden (mm) hos R. harrisii hanar bland Z. marina-ängen (A; N 
= 18; medelstorlek = ca 13,3 mm; Std. av. = 3,1) och utanför Z. marina-ängen (B; N = 32; medelstorlek = ca 14,7 mm; Std. av. 
= 2,6) 

 

4. Diskussion 

4.1 Födovalsbeteendet hos Rhithropanopeus harrisii  

Behandlingen med flundra hade en signifikant större effekt på överlevanden av totala antalet 

bytesdjur än i kontroll- och slamkrabba-behandlingen. Fastän slamkrabba-behandlingen inte 

visade någon signifikant skillnad i konsumtionen av bytesdjur så indikerar resultaten att 

slamkrabban konsumerade Bathyporeia pilosa. Detta är inte överraskande då slamkrabban har 

visats kunna fånga snabba arter, och i vissa fall till och med föredra rörliga över orörliga arter. 

Detta kan bero på att de rörliga bytena är naiva (hypotesen om naiva byte) (Puntila 2016) och 

att R. harrisii undviker skada klorna på arter med hårda skal (Forsström et al. 2015). 

Mellanartsinteraktioner har visats kunna ha en effekt på födobeteendet hos R. harrisii. Nurkse 

et al. (2018) visade i ett akvarium experiment att Neogobius melanostomus minskade på den 

predationshastighet som R. harrisii hade på M. balthica. I samma experiment uppvisades inget 

aggressivt beteende mellan R. harrisii och N. melanostomus. I mitt experiment konsumerade 

ensamma R. harrisii märkbart mera M. balthica, speciellt av storleken <10 mm, jämfört med i 

närvaron av P. flesus.  

Födobeteendet hos P. flesus kan orsaka störningar hos närliggande M. balthica, vilket kan få 

dom att dra in sina sifoner (de Vlas 1981). Detta kunde ha gjort M. balthica mindre synliga för 
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R. harrisii, vilket indikerar att juvenila P. flesus kan ha en negativ effekt på födosökandet hos 

R. harrisii. Själva närvaron av P. flesus kunde ha haft en inverkan då evertebrater har visats 

reagera på kemiska signaler från P. flesus (Schaum et al. 2013). Både juvenila P. flesus (Aarnio 

et al. 1996) och R. harrisii hanar (Zalota et al. 2016) har indikerats vara aktiva under morgonen.  

Därmed är det möjligt att båda arterna har största sannolikheten att störa varandras födosökande 

under morgonen. 

R. harrisii konsumerade fler M. balthica ≥10 mm i närvaron av P. flesus, jämfört med 

behandlingen med endast R. harrisii, även om det inte var signifikant. Quinn et al. (2012) 

märkte att Carcinus maenas konsumerade större Mytilus edulis i närvaron av Nucella lapillus. 

Detta troddes bero på att krabban stal M. edulis från N. lapillus. Eftersom flundra-behandlingen 

inte visade någon minskning i antalet M. balthica kan det antas att P. flesus inte konsumerade 

hela M. balthica och att R. harrisii inte stal från P. flesus i behandlingen med båda predatorerna. 

Men juvenila P. flesus kunde ha visat intresse för de exponerade sifoner hos M. balthica, som 

används för att få tillgång till föda eller syre. Sifoner kan vara en viktig födokälla för P. flesus 

(de Vlas 1981). Genom avbetandet av sifoner kan P. flesus tvinga fram sitt byte från sedimentet 

(Tallqvist 2001) och göra dom mer tillgängliga för R. harrisii att konsumera.  

Chakravarti & Cotton (2014) observerade att konkurrens hos C. maenas orsakade en minskning 

i mängden tid använt för att hantera och konsumera musslor. Kräftdjur brukar reagera på hot av 

predation genom att minska på sin aktivitet (Hazlett 2010). Förändringen i storlekspreferensen 

från M. balthica <10 mm till M. balthica ≥10 mm, och därmed mer näring per skallängd, i 

behandlingen med både R. harrisii och P. flesus kan bero på att R. harrisii försökte minska på 

aktiviteten vid sökandet efter föda, och därmed minska på risken för konfrontation med andra 

arter som kan orsaka skador eller till och med mortalitet. Denna preferens för M. balthica ≥10 

mm skulle indikera att födovalet hos R. harrisii går enligt den så kallade 

bytesutvärderingsmodellen (Hughes & Seed 1995) då R. harrisii, vid närvaron av möjliga hot, 

avvisar M. balthica <10 mm. 

De olfaktoriska sinnena har indikerats ha en roll vid födosökandet hos R. harrisii. Kidawa et al. 

(2004) visade att R. harrisii reagerade mer på högre än lägre koncentrationer av luktstimuli. 

Möjligtvis kunde de kemiska signalerna från P. flesus distrahera R. harrisii från att upptäcka de 

individuellt lägre koncentrationerna av luktstimuli från M. balthica <10 mm, jämfört med de 

individuellt högre koncentrationerna av luktstimuli från M. balthica ≥10 mm, och därmed ha 

en mindre chans att konsumera M. balthica av den mindre storleken.  
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Mättnadsgraden hos R. harrisii kunde också ha påverkat födobeteendet. Mätta R. harrisii brukar 

visa lite till inget intresse för kemiska stimulin (Kidawa et al. 2004). Eftersom R. harrisii svältes 

två dygn före akvarieexperimentet påbörjades, och att det tar 9–12 h för födan att passera 

matsmältningssystemet (Torn 2020), kan det antas att R. harrisii inte var mätta. Enligt både 

bytesutvärderings- och relativa stimuleringsmodellen brukar selektiviteten av byte minska ju 

hungrigare krabban är (Jubb et al. 1983), vilket kan leda till ingen signifikant skillnad vid valet 

av de olika storlekens M. balthica då de har svultit för länge. 

Med tanke på förhållandena i detta akvarieexperimentet skulle resultaten indikera att den 

förväntade födosöksstrategin (den optimala födosöksteorin) (Begon et al. 2006) för R. harrisii 

på grunda sandbotten är att konsumera M. balthica <10 mm. Denna födostrategi förändras i 

närvaron av predatorer, i det här fallet juvenila P. flesus, som får R. harrisii att konsumera M. 

balthica ≥10 mm. I enlighet med den optimala dietmodellen (Begon et al. 2006) ignorerar R. 

harrisii för det mesta olönsamma byten (M. balthica <10 mm), fastän de är fler än antalet M. 

balthica ≥10 mm. Dock är det viktigt att komma ihåg att diversiteten av makrofauna och antalet 

och storleksfördelningen av M. balthica i detta experiment inte nödvändigtvis stämmer med de 

naturligt förekommande samhällena. 

Förlusten av större M. balthica kan ha olika effekter. En lägre densitet av vuxna M. balthica 

kan möjligtvis gynna filtrerande arter, arter vars larver hittas i vattenkolumnen och på 

sedimentytan, och stillasittande arter. Juvenila M. balthica kan gynnas då det finns ett mindre 

antal vuxna M. balthica närvarande som, via sin födoaktivitet, hindrar etableringen och 

rekryteringen av larver (Hines et al. 1989). En mindre mängd vuxna M. balthica kan leda till 

att andra musselätande arter, så som fåglar, minskar i antal (Philippart et al. 2003).  

 

4.2 Abundansen av Rhithropanopeus harrisii i två olika habitat 

4.2.1 Könsskillnader hos Rhithropanopeus harrisii i valet av habitat 

Undersökningen i Lumparn visade en klar majoritet av hanar (72,5 %), dock noterades det 

signifikanta skillnader i antalet honor mellan bottnen med (41 %) eller utan (3 %) Z.  marina. 

Skillnader som ofta observeras i könsförhållandena hos arter kan orsakas av begränsad näring, 

olika mortalitetsnivåer efter yngelvården, sekventiell hermafroditism, aktivitetsskillnader 

mellan könen, emigration av ena könet, och könsspecifik användning av olika habitat (Wenner 

1972). Skillnader i val av habitat mellan könen brukar oftast bero på det utbyte som sker mellan 
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näring och predationsrisk för att kunna maximera reproduktionsframgången (Vesakoski et al. 

2008). Decapoders förflyttning till specifika habitat har associerats med flera selektiva fördelar 

(Hines et al. 1987).  

Luppi et al. (2013) hittade fler äggbärande Neohelice granulata honor i skyddade saltvåtmarker 

jämfört med lermarker, och de var mer inaktiva än både hanar och icke-äggbärande honor. 

Äggbärande Cancer magister brukade samlas och gräva sig ned i slamsandshabitat medan hanar 

och icke-äggbärande honor använde sig av ett bredare urval av habitat (Stone & O`Clair 2001). 

Sant’Anna et al. (2014) observerade fler honor av sötvattensarten Dilocarcinus pagei bland sten 

och vegetation, och fler hanar på sand under reproduktionssäsongen. 

Kön och storlek har visats ha liten effekt i R. harrisii val av habitat under in vitro förhållanden, 

men i naturen kan beteendet vara annorlunda (Riipinen et al. 2017). En studie i det finländska 

Skärgårdshavet fann inte några märkbara skillnader i könsförhållanden mellan plats och år, men 

en del fler hanar (59 %) hittades i Sankt Karins jämfört med Lapila (46,5 %) och Nådendal 

(44,1 %) (Fowler et al. 2013). Någorlunda jämna könsfördelningar har rapporterats i Azovska 

sjön (Zalota et al. 2016), medan i Gdanskbukten har andelen hanar varierat från ca 44 % 

(Hegele-Drywa et al. 2014) till 54 % (Turoboyski 1973). Mer skeva könsförhållanden har 

rapporterats i Chesapeake bukten (ca 57 % hanar) (Ryan 1956), Oder estuariet (ca 56 % hanar) 

(Czerniejewski 2009) och Panamakanalen (51–56 % hanar) (Roche & Torchin 2007; Roche 

2009). 

Könsfördelningar där hanar har varit klart dominerande, som i denna undersökning, har 

rapporterats. I Vistula lagunen har andelen hanar noterats vara runtomkring två gånger större 

än 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 där upp till 100 % har varit hanar har rapporterats i specifika miljöer i Holland 

(Zalota et al. 2016). Bacevièius & Gasiûnaitë (2008) hittade nästan endast hanar (ca 93 %), 

dock var det totala antalet R. harrisii lågt i den studien.  Zalota et al. (2016) observerade via 

dyktransekter att andelen hanar var 78 % vid de grunda kustområdena av Taman bukten i det 

Azovska havet.  

Normant et al. (2004) förklarade att skillnader i könsförhållanden kan bero på skillnader i 

rörelseförmågan mellan könen. R. harrisii honor har påvisats vara mindre rörliga än hanar, 

speciellt under reproduktionssäsongen. Detta beteende kan leda till att ett mindre antal honor 

och flera hanar fångas i fällor. Olika provtagningsmetoder kan också förklara skillnader. 

Tidigare forskning i Vistula lagunen, där det användes triangulärt dragnät, Ekman huggare, och 
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en kärnprovtagare, resulterade i en fångst där andelen honor och hanar var 19,3 % respektive 

13,8 %, medan resten var juvenila (66,9 %).  

Skillnaderna kan också bero på fångstperioden (Czerniejewski 2009). I norra Wisła floden har 

R. harrisii visats börja sin reproduktionssäsong i maj och avslutar den i slutet av augusti då 

vattentemperaturen sjunker under 19°C. En liten andel honor kan lägga ägg i slutet av 

september och tidig oktober. Migration till något specifikt habitat har inte noterats i norra Wisła 

floden (Turoboyski 1973), men under reproduktionssäsongen har könsfördelningen vid de 

grunda kustområdena i Taman bukten förklarats vara partisk för hanar eftersom honor emigrerar 

till djupare vatten efter äggkläckningen (Zalota et al. 2016). Forsström et al. (2018) noterade 

vid de grunda områdena i Skärgårdshavet fler honor under sommaren och ett mindre antal under 

hösten. Majoriteten av honor under sommaren antogs bero på att de föredrog grundare områden 

eftersom det varmare vattnet påskyndade utvecklingen av äggen, och att äggbärande honor 

undvek i de grunda områdena pelagiska predatorer. Minskningen av honor under hösten 

förklarades med möjlig habitat preferens och att en större del honor möjligtvis dog efter 

äggkläckningen. 

Krabbors aktivitet är högre under natten jämfört med under dagen, då den oftast är som högst 

vid gryningen och skymningen (Miller 1990). Till exempel hanar och icke-äggbärande honor 

av arten N. granulata har visats föredra att äta under mörker (Bas et al. 2014). Runtomkring 

världen har decapoder också visat aktivitetsskillnader mellan könen. Under 

laboratorieförhållanden har hanar av arten Ranina ranina observerats spendera längre tid på 

sandytan än honor, som höll sig en längre tid nergrävd (Skinner & Hill 1986). Honor av 

sötvattenskrabban Potamon fluviatile visade högre aktivitetsnivåer än hanar under 

fältförhållanden. Detta skedde möjligen på grund av att de behövde annorlunda eller rikare diet 

under deras reproduktion (Gherardi et al. 1988).  

Den tydliga dominansen av hanar i fällorna utanför Z. marina-ängen, i mitt arbete, kan förklaras 

med skillnader i aktiviteten mellan könen.  Insamlingstidpunkten då R. harrisii har fångats har 

i de flesta fall inte noterats, men Zalota et al. (2016) observerade i Svarta havet att de flesta 

hanar gömde sig under dagen, men inte under morgonen, medan icke-äggbärande honor 

föredrog vara i rörelse under dagen och gömma sig under kvällen. Äggbärande honor var i 

överlag mer kryptiska under dagen.  Eftersom krabborna i denna undersökning samlades in vid 

sen förmiddag kan det antas att hanarna gömde sig i mjärdarna medan honorna rörde sig på 

sandbottnet. Detta syns tydligast utanför Z. marina-ängen eftersom det fanns mindre tillgänglig 

skydd för R. harrisii och individerna drogs till den högre koncentrationen av skydd. 

Aktivitetsskillnaderna hos krabbor kan variera beroende på region (Stillman & Barnwell 2004) 
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och därmed kan R. harrisii i Östersjön möjligtvis uppvisa annorlunda aktivitetsskillnader 

jämfört med R. harrisii i Svarta havet. Flera honor bland växtligheten kan också förklaras av 

att de bor där. Zalota et al. (2016) hittade R. harrisii honor ofta i små hålor med inga klara 

ingångar under makrofytrötter. 

 

4.2.2 Storleksskillnader hos Rhithropanopeus harrisii  

Storleksskillnader mellan könen hos krabbor är ett vanligt fenomen. Enligt Wenner (1972) kan 

det bero på 5 olika orsaker: 1. Livslängd, 2. differentiell migration, 3. differentiell mortalitet : 

kön, 4. differentiell tillväxthastighet : kön, och 5. könsbyte. Ifall krabbhanar lever längre än 

honor, som dör efter reproduktionen, har de möjlighet att växa sig större. Skillnader kan uppstå 

ifall hanar eller honor av en viss storlek migrerar till eller bort från undersökningsområdet. 

Predation på krabbor kan ändra könsförhållandena ifall det existerar sexuell dimorfism eller 

skillnader i beteendet mellan könen. Tillväxthastigheten hos hanar kan öka snabbare jämfört 

med honor efter en viss storlek, och individer kan byta kön då de når en större storlek.  

Signifikanta storleksskillnader mellan könen har noterats i Östersjön, däribland i Polen (Fowler 

et al. 2013) och norra Östersjön (Forsström et al. 2018) där hanar har observerats vara större än 

honor. I mitt arbete hittades endast en hona utanför Z. marina-ängen vilket gör jämförandet av 

honornas storlek mellan habitaten orealistiskt, dock i överlag var hanarna större än honorna i 

hela forskningsområdet. En förklaring till denna storleksskillnad skulle kunna vara 

aktivitetsskillnaden mellan honor av olika storlek. Zalota et al. (2016) noterade att mindre honor 

gömde sig under morgonen medan de större var ute och möjligtvis sökte efter föda. Eftersom 

mjärdarna i denna forskning samlades in vid sen förmiddag kunde det ha lett till att de större 

honorna inte fångades. 

I denna undersökning stämde frekvensdistribution av R. harrisii storleken mer eller mindre med 

det som har observerats i Östersjön (Czerniejewski 2009) och annanstans i världen (Roche & 

Torchin 2007; Zalota et al. 2016). Maximistorleken (19,8 mm) som hittades i min studie var 

mindre än det som har hittats annanstans i Östersjön (Turoboyski 1973; Czerniejewski 2009; 

Forsström et al. 2018), men den var dock större än i sin inhemska utsträckning (Ryan 1956). R. 

harrisii kan nå en storlek på 20 mm under sitt tredje levnadsår (Turoboyski 1973), varvid man 

kan anta att arten etablerade sig vid Juvik/Lumparn för åtminstone 3 år sedan. Honor mindre än 

8 mm hittades inte. Detta kan bero på att honor börjar reproducera först vid en storlek på 8 mm 

(Turoboyski 1973) och att dessa grunda områden kan vara potentiella reproduktionsområden.  

Fastän det inte fanns någon signifikant skillnad i storleken hos R. harrisii mellan de olika 

habitaten är histogrammen (fig. 9 och 10) mer skeva mot den större storleken utanför Z. marina-



Johan Malmberg 

33 
 

ängen. Nurkse et al. (2015) observerade i ett akvarieexperiment att större R. harrisii tillbringade 

tid vid öppna sandhabitat då konkurrensen var måttlig, och då det inte fanns föda. Detta antogs 

bero på att de större individerna sökte efter föda medan de mindre gömde sig för att undvika 

inomartsaggression.  

 

4.3 Människan och Rhithropanopeus harrisii  

Via bioturbation kan R. harrisii omarbeta mjukbottnade sediment och orsaka signifikanta 

störningar i bottendjursamhällena (Lokko et al. 2018). Bioturbation av krabbor kan leda till 

frigörelsen av gifter av mänsklig härstamning, så som PAH (polycykliska aromatiska kolväten), 

till vattenmassan (Qin et al. 2010). 

R. harrisii har visats kunna konsumera och passera vidare platspartiklar av varierande storlek 

som avföring, medan knutna fibrer kan ackumuleras i magen (Torn 2020). I Östersjön har R. 

harrisii hittats i magarna hos flera fiskarter, däribland Myoxocephalus quadricornis och den 

fritids- och kommersiellt viktiga Perca fluviatilis (Puntila-Dodd et al. 2019). Mikroplaster kan 

möjligtvis överföras upp i trofinivåer då predatorer konsumerar byten (Nelms et al. 2018). 

Därmed är det möjligt att plastpartiklar konsumerade av R. harrisii kan hamna i till exempel 

oss människor eller andra toppredatorer. 

Tillväxten hos juvenila R. harrisii har visats korrelera positivt med stigande temperatur då arten 

växer snabbare och till större storlek, och har därmed högre sannolikhet att överleva i varmare 

vatten (Forsström et al. 2018). Vattentemperatur har indikerats påverka födoaktiviteten hos R. 

harrisii. R. harrisii har visats konsumera fler Gammarus sp. då vattnet var varmare (20 °C), 

medan skillnaden i konsumtionen av M. balthica var icke-signifikant (Nurkse et al. 2018). Dock 

förväntas M. balthica lida och bli mer mottaglig för predation då temperaturen stiger (Freitas et 

al. 2007). Klimatförändringen och det varmare kustvattnet kan också leda till lägre abundans 

av bottenätande fisk vid de grundare områdena (<6 m), och högre abundans vid djupare vatten 

(6–20 m) (Snickars et al. 2015). Därmed kan det förväntas att R. harrisii kommer att, på grund 

av en avsaknad i predation, öka i abundans vid de grunda kustområdena. 

Salthalten förväntas minska i Östersjön på grund av klimatförändringen, men långsammare än 

stigningen av temperaturen, vilket kan påverka larvutvecklingen hos R. harrisii i norra 

Östersjön negativt (Holopainen et al. 2016; Forsström et al. 2018). Klimatförändringen 

förväntas också leda till att mängden bottendjur minskar på grund av den lägre salthalten, och 

av den ökade predationen då bottenfiskar förflyttar sig till djupare vatten (Snickars et al. 2015). 

Dessa faktorer kan leda till att R. harrisii minskar i abundans i norra Östersjön. 
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Klimatförändringen kan påverka växtligheten negativt. Skottdensiteten hos Z. marina har visats 

minska under varma förhållanden, och eftersom det är en marin art så förväntas att den får det 

svårare då salthalten sjunker (Viitasalo 2012). Därmed kan det leda till att R. harrisii har ett 

mindre urval av habitat och skydd, vilket kan orsaka att mängden R. harrisii vid de grunda 

sandbotten habitaten sjunker.  

Meier et al. (2012) uppskattade att en 15–22 % ökning i avrinningsmängden kan ske i Östersjön 

år 2100. Förlust av Z. marina kan då ske på grund av ökad grumlighet i vattnet (Boström et al. 

2014). Detta kan leda till att könsfördelningen hos R. harrisii längs med de sandbottnade 

kusterna bli mer skev mot hanar, då fler hanar hittades i detta arbete på botten utan Z. marina. 

Den ökade grumligheten kan dock gynna R. harrisii genom att minska risken för att den blir 

uppäten av vattenfåglar (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 långlivade växter tar skada på 

grund av en ökad algpåväxt (Jormalainen et al. 2016). Därmed kan R. harrisii förstärka 

eutrofieringens effekter. 

 

5. Konklusioner och framtid 

Denna studie har visat att mer forskning behövs för att kunna förstå de komplicerade beteenden 

som den främmande arten R. harrisii kan ha i Östersjön. Vid undersökningar av födobeteenden 

är det viktigt att ha en förståelse hur förberedningen av experimenten, som längden på 

svältperioden för provdjuren, kan påverka resultaten. Mer information behövs om R. harrisii 

och dess interaktioner med organismer som hittas i olika miljöer. De fåtal forskningar som har 

undersökt mellanartsinteraktioner hos R. harrisii har huvudsakligen berört bottendjur, medan 

närvaron av andra arter är mindre känd. För att få en bättre förståelse av de möjliga interaktioner 

och händelser som kan ske under födosökandet måste direkta observationer implementeras, 

både under laboratorie- och naturliga förhållanden.  

Resultaten i detta arbete visar att habitatdiversitet borde beaktas i framtida provtagningar 

eftersom det kan, till och med i en relativt liten rumslig skala, orsaka märkbara skillnader i 

populationsstrukturen hos R. harrisii, som i sin tur kan påverka ekosystemet och dess födoväv. 

Också de möjliga aktivitetsskillnaderna, som kan uppstå inom arten i olika miljöer och regioner, 

behöver mer forskning då det kan förklara denna och andra undersökningars resultat. De mer 

eller mindre orörda grunda sandbottnen bör också observeras under en längre tid, både före och 

efter introduktionen av R. harrisii, för att förstå hur arten påverkar och kommer att påverka 
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dessa värdefulla ekosystem.  Effekterna kan vara speciellt förödande i de habitat vars situation 

har försämrats av mänskligaktiviteter både direkt, via till exempel eutrofiering och utsläpp av 

gifter, och indirekt, via till exempel klimatförändringen. Närvaron av R. harrisii kan både 

gynnas eller försämras av klimatförändringen, och därmed behövs det mera forskning i detta 

område.   

 

6. Etiska noteringar 

I slutet av experimentet avlivades alla R. harrisii och juvenila P. flesus som användes via 

metoder som minimerade mängden stress. Detta gjordes eftersom R. harrisii är en främmande 

art och enligt Europaparlamentets och rådets förordning (2014) får främmande arter inte 

avsiktligen släppas ut i miljön. De juvenila P. flesus avlivades eftersom en längre transport 

tillbaka till sin naturliga miljö skulle orsaka onödig stress för fisken. 
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