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Summary

Exotic species invasions can be viewed as special cases of range extension (Hengeveld, 1989).
These species are often ecologically and phyletically very different from native taxa. Therefore, they
may establish or spread due to different life history characteristics and exploiting resources
ditferently from native organisms in a disturbed ecosystems (e.9. human acitivities). The invasion of
exotic species can cause drastic changes in ecosystems (Drake et al., 1989; Pinkster et al, 1992;
Dick et al., 1993; Nichols & Hopkins, 1993; Stewart & Haynes, 1994; Fahnenstiel et al., 1995). In
recent years, large numbers of exotic species have invaded the River Rhine (Den Hartog et al.,
1992; Van den Brink et al.,, 1993), however, Corophium curvispinum Sars, has been successful and
dominates the epilithic communities. in response o this success, a study was carried out to assess
ecology and impact of C. curvispinum in the River Bhine and Meuse, from March 1992 to February
1994,

In the Lower Rhine, the life-cycle of C. curvispinum is based on three generations per year. The
breeding season of C. curvispinum occurred between May and October and was strongly correlated
with water temperature. Reproduction generally began in March and was well established by May.
The overwintering generation died during June/July, but reproduction continued until October as a
result of breeding by summer generation individuals. Data on the sex ratio of C. curvispinum indicate
that females (60 to 80%) were more abundant than males. A low percentage of males was observed
during May/AJune. The mean brood size (25 + 5 eggs (mean + SD), range = 12-38 at Nijmegen and
18 + 3 eggs, range = 10-24 at Lobith) of C. curvispinum in the Lower Rhine, is one of the highest
ever recorded and showed a positive correlation with chlorophyll-a. Like many other crustaceans,
a linear relationship exists between the body length and brood size of C. curvispinum. The
percentage egg loss from the brood pouch of C. curvispinum is high when compared with other
Corophium species.

On stone surfaces, the amount of fixed muddy material including all macroinvertebrates was
38 - 1044 g m? (dry weight) and 7 - 138 g m? {ash-free dry weight). On experimental tiles, the
amount of mud material, excluding macroinvertebrates, was found to be 0.3 - 16.3 g m? {ash-free
dry weight on monthly exposed tiles) and 0.3 - 101.8 g m* (ash-free dry weight on cumulative tiles).
A seasonal pattern was observed in the amount of mud material fixed on the stones of groins and
experimental tiles. The amount of mud material on the stones of groins and experimental tiles in the
Lower Rhine was highest during the summer period. A correlation was established between
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population densities of C. curvispinum and muddy material fixed on the stones and on tiles (dry
weight and ash-free dry weight). For exampie, at Lobith the correlation formula was y = 228.27 +
0.003x (r = 0.74, P < 0.001} for the dry weight of mud in gram per square metre (x is the number
of individuals per square metre). For the ash-free dry weight of the muddy tubes, the correlation
formula was y = 30.56 + 0.0006x (r = 0.84, P < 0.001). The percentage of organic matter calculated
from the dry weight and ash-free dry weight of mud material including macroinvertebrates on the
stones ranged from 9% to 23% (mean + SD; 15.9 * 3.7%) at Lobith and from 13% to 20% (16.0 &
2.4%) at Nijmegen. No significant variation in these values existed between Lobith and Nijmegen.
In comparison, the percentage of organic matter of the mud material excluding macroinvertebrates
on tiles at Weurt (River Waal) ranged from 11% to 29% (21.4 £ 4.3%). Mean values of the rate of
mud fixation per individual calculated from the cumulative density of C. curvispinum and amounts
of mud fixed cumulatively on the stones at Lobith and Nijmegen indicate a the constant rate of about
2.5 ug individual* day” (n = 1,700,000 after 400 days. Almost the same vaiue was found at Weurt
(2.3 ug individual" day™'; n = 500,000) after 350 days.

A tentative estimation of filtration by C. curvispinum indicates a possible mean filtration
capacity of 5 x 10° cm® m? day™ in the River Rhine. The mean fittration rate of C. curvispinum in
River Meuse was estimated as 0.3 x 10° em® m? day, The variation in the filtering potential of C.
curvispinum in the River Rhine and Méuse is due to the much higher population densities in River
Rhine compared to the Meuse. However, since there are no data available on the variation in
filtration rate of C. curvispinum in the literature, a thorough investigation is necessary to calculate
the actual filtering impact of this filter feeder.

The population densities of various macroinvertebrates were studied by collecting stones at 21
locations during September 1992 and September 1993 in the Rivers Rhine and Meuse. C.
curvispinum was the most dominant macroinvertebrate, outnumbering all other species by many
orders of magnitude. A maximum C. curvispinum density of 642,000 individuals m? was recorded
at De Steeg in the River IJssel. C. curvispinum densities in the River Rhine branches (River Waal,
R. Nederrijn/Lek and R. ljssel} showed a positive correlation with average stream velocities. Higher
population densities of C. curvispinum were recorded in the River Rhine than in the River Meuse.
The relatively higher salinity, water temperatures, stream velocities and ionic ¢ontent (e.9. Sodium)
in the River Rhine, resulting from industrial discharges and mining activities, have contributed to the
enormous success of C. curvispinum in the Rhine. The success of C. curvispinum is also related to
its strategy in competing for settlement space by means of muddy tubes. The very high densities
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of this opportunistic filter feeder had shown an enormous impact on other macroinvertebrates,
especially Dreissena polymorpha (Pallas); which has drastically declined since the mass colonisation
of C. curvispinum. The possible reasons are discussed by comparing population densities of D.
polymorpha before (September 1989) and after (September 1993} the expiosive population growth
of C. curvispinum along the River Rhine.

Despite the importance of the population explosion of C. curvispinum in the River Rhine, very
little is known about the fundamental features of filtration rate and tube building activity of this
species. The success of invasive species is mostly due to their plasticity in response to the
characteristics of invaded ecosystem. For example, filter feeding exotics may succeed if they can
easily adapt their feeding response and have the capacity to switch to alternative sources of food.
In order to predict future developments, much more knowledge must be gathered on the
ecophysiology (e.g. feeding behaviour, selection of particle size, shape, weight, composition, surface
texture, adhesive properties etc) and impact (e.qg. filtration impact, trophic structure, energy flow,
species composition etc.) of C. curvispinum in the River Rhine.



Samenvatting Vil

Invasies door exofische soorten kunnen worden beschouwd als speciale gevallen van
gebiedsuitbreiding {(Hengeveld, 1989). De betreffende soorten verschillen dikwijls in belangrike mate van
de oorspronkelijk inheemse taxa, zowel in morfologisch opzicht als in oecologische amplitude. Deze
verschillen dragen in positieve zin bij aan de vestiging of de verdere verspreiding. Belangrijk is ook dat
nieuwe vestigingsmogelijkheden ontstaan doer menselijke activiteiten waardoor oecosystemen (zoals 0.a.
de Rijn en de Maas}) verstaord zijn geraakt. Omdat exoten t.0.v. de inheemse soorten andere levenscycli
dan wel een afwijkende manier kunnen hebben van het exploiteren van de voedselbronnen zijn ze in
staat deze nieuwe vestigingsmogelikheden te benutten. Uit literatuurgegevens is bekend dat op
oecosysteemniveau de invasie van exotische soorten drastische veranderingen kan veroorzaken, Dat
geldt in zekera mate ook voor de Rijn. Gedurende de laatste decennia is deze rivier door een groot aantal
uitheemse soorten met succes gekoloniseerd. Met name de Kaspische siijkgarnaal, Corophium
curvispinum Sars, bleek zeer succesvol en domineerde binnen enkele jaren de epilithische
levensgemeenschappen van ongewervelde dieren. Deze succesvolle kolonisatie was de reden om van
maart 1992 tot februari 1934 een studie te verricht naar de oecologie van C. curvispinum in de rivieren
Rijn en Maas en de invioed van de soort op bovengenoemde levensgemeenschappen.

In de Rijn in Nedetland is de levenscyclus van C. curvispinum gebaseerd op drie generaties per
jaar. Het voortplantingsseizoen loopt van mei tot okiober en is sterk gecorreleerd met de
watertemperatuur. De eiproductie en de grosi begon in het algemeen in maart en was in mei goed op
gang gekomen. De overwinterende generatie was weliswaar in junifjuli niet meer in de bemonsterde
populaties aantoonbaar, maar de voortplanting werd voortgezet door de zomergeneraties die inmiddels
geslachtsrijp waren geworden. Uit gegevens over de sexratio van C. curvispinum blijkt dat wijfjes talrijker
waren dan mannetjes {de verhouding man/vrouw varieerde gedurende het grootste deel van het jaar
tussen 0,6 en 0,8). Een zeer laag percentage mannetjes werd waargenomen in de periode meifjuni. De
gemiddelde broedgroottes van 25, + 5 eieren {gemiddelde, + SD; range: 12-38) per wijfie bij Nijmegen
en 18 + 3 eieren (range: 10-24) bij Lobith van C. curvispinum, behoren tot de hoogste ooit in de literatuur
vermeld en vertoonden een positieve correlatie met de chlorophyll-a concentratie in het water. Het
percentage verlies van eieren in de broedzak van C. curvispinum is hoog vergeleken met andere
Corophium-soorten. Zoals bij vele andere kreeftachtigen bestaat er een lineair verband tussen de
lichaamslengte en broedgrootte van C. curvispinum.

Een belangrike eigenschap van de Kaspische slijkgamaal is dat deze slibdeeltjes uit de

waterkolom benut voor het vervaardigen van woonbuisjes, bij voorkeur op harde voorwerpen zoals stenen
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langs de voet van de kribben. Op dergelijke stenen varieerde de hoeveelheid vastgelegd slib {inciusief
alle aanwezige macro-evertebraten) van 38 tot 1044 g.m* op basis van drooggewicht en 7 tot 138 g.m*
op basis van asvrij drooggewicht. Op tegels die gedurende een maand in het water werden gehangen
(locatie Weurt} varieerde de hoeveetheid slib, exclusief macro-evertebraten, van 0,3 tot 16,3 g.m (asvrij
drooggewicht). Bij tegels die gedurende een langere periode in het water waren gehangen was dat 0,3
tot 101,8 g.m™ (asvrij drooggewicht).

In de hoeveelheid slibmateriaal die op de stenen aan de voet van de kribben en op de
uitgehangen tegels was vasigelegd bleek een duidelijk seizoenspatroon zichtbaar. De hoeveelheid was
het hoogst gedurende de zomerperiode. Er kon tevens een duidelifke correlatie worden vastgesteld
tussen de dichtheid van C. curvispinum en de hoeveelheid slibmateriaal op de stenen en de tegels. In
de Rijn bij Lobith was de correlatieformule: y = 228,27 + 0,003x {r = 0,74; P < 0,001) voor het
drooggewicht van het slib in grammen per m? (x is het aantal individuen van C. curvispinum per m?). Voor
het asvrij droogewicht was de correlatieformule y = 30,56 + 0,0006x ( r = 0,84; P < 0,001). Het
percentage organische stof van het slib (inclusief de macro-everiebraten) op de stenen, berekend uit de
bepaling van het drooggewicht en het asvrij drooggewicht, varieerde van 9 tot 23 % (gemiddeld 15,9 %;
SD + 3,7 %) bij Lobith en van 13 tot 20 % (16,0 %; * 2,4 %) bij Nijmegen. Er was geen significant
verschil aantoonbaar tussen de waarden van beide locaties. Het percentage organisch materiaal van het
slib (exclusief macro-eveﬁebraten) op de tegels bedroeg 11 tot 29 % (21,4 + 4,3 %). Gemiddelde
waarden van de slibfixatiesnelheid per individu berekend uit de verhouding tussen de cumulatieve
dichtheid van C. curvispinum en de cumulatieve slibhoeveetheden die waren vastgelegd op de stenen
bij Lobith en Nijmegen indiceren een constante fixatiesnelheid van ongeveer 2,5 mg asvrij drooggewicht
per individu per dag over een periode van 400 dagen. Bijna dezelfde waarde werd gevonden voor de
uitgehangen tegels bij Weurt (2,3 mg asvrij drooggewicht per individu per dag over een periode van 350
dagen).

Een voorlopige schatting van de filtratie door C. curvispinum, overigens gebaseerd op
literatuurgegevens voor andere Corophium-soorten, laat een mogelijke filtratiecapaciteit van de totale
populatie zien van gemiddeld 5 m* per m? geschikte habitat per dag in de Rijn. Voor de Maas werd deze
geschat op 0,3 m* per m® per dag. Het verschil in filtratiecapaciteit tusen de Rijn en de Maas is te danken
aan de veel hogere populatiedichtheden in de Rijn vergeleken met die in de Maas. Aangezien er ook
geen literatuurgegevens beschikbaar zijn over o.a. effecten van de deeltiessamenstelling, de dichtheid
van de zwevende stof en van het seizoen op de filtratiessnelheid van C. curvispinum was het niet

mogelijk bij de berekening van de filtratiecapaciteit van deze filter-feeder daar rekening mee te houden.
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Effecten van de kolonisatie van C. curvispinum op de epilithische levensgemeenschappen van
ongewervelde dieren werden bestudeerd door in de Rijn en de Maas gedurende de periode september
1992 - september 1993 op 21 plaatsen stenen te bemoensteren. C. curvispinum was de meest dominante
macro-evertebraat die alle andere soorten qua aantallen verre overtrof. Een maximum dichtheid van C.
curvispinum van 642.000 individuen m? werd gevonden bij De Steeg in de rivier de 1Jssel. De dichtheden
van C. curvispinum in de Rijntakken (Waal, Nederrijn/Lek en IJssel} vertoonden een positieve correlatie
met gemiddelde stroomsnelheden. Vergeleken met de Maas werden in de Rijn veel hogere dichtheden
van C. curvispinum aangetroffen. De relatief hogere zoutconcentratie, watertemperatuur, stroomsnetheid
en ionengehalte (0.a. natrium en chloride) als resultaat van industriéle lozingen en mijnaktiviteiten in de
Rijn moeten in belangrijke mate hebben bijgedragen tot het kolonisatiesucces van C. curvispinum in de
Rijn. Dit succes is ook gerelateerd aan de strategie om vestigingsplaatsen te bedekken met slib vanwege
de bouw van modderige woonbuisjes. Het resultaat is dat daardoor de overige epilithische soorten worden
weggeconcurreerd. Tevens wordt door de bouw van woonbuisjes de vestiging van een sessiele algenflora
onmogelijk zodat de voedselbron voor herbivore soorten niet meer tot ontwikkeling kan komen.

Er is nauwelijks iets bekend over basale activiteiten van C. curvispinum die van belang zijn in het
waterbeheer, zoals de filtratiesnelheid en de manier waarop woonbuisjes worden gebouwd. Beide
activiteiten zijn van belang omdat daardoor zwevend materiaal uit de waterkolom wordt verwijderd
waardoor de helderheid toeneemt. Daarmnaast dient men zich te realiseren dat het succes van invasieve
soorten meestal te danken is aan hun plasticiteit met betrekking tot de eigenschappen van het
geinvadeerde oecosysteem. Bijvoorbeeld, exoten, die filtreren zouden meer succes hebben als ze
gemakkelijk hun voedingsstrategie kunnen aanpassen en de mogelijkheid hebben uit te wijken naar
alternatieve voedselbronnen. Ten einde toekomstige ontwikkelingen te voorspellen is ook kennis
noodzakelijk over de oecofysiologie en gedrag (bijv. voedingsgedrag, selectie van partikelgrootte, -vorm,
gewicht, samensteliing, opperviakte textuur, adhesieve eigenschappen etc.) en de inviced van hun
aktiviteit in het oecosysteem (bijv. plaats in de trofische structuur, invioed op energiestromen, effecten
op de soortensamenstelling van de gemeenschap etc.).
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Les invasions par des espéces exotiques peuvent étre considérées comme des cas spéciaux
d'éxtension du territoire (Hengeveld, 1989). Les espéces en question différent souvent dans une large
mesure des taxons indigénes originaux, tant du point de vue morphologique que de ceiui de 'amplitude
écologique. Ces différences contribuent positivement a Pétablissement ou a Pélargissement ultérieur. 1l
importe également qu’il se crée de nouvelles possibilités d'établissement par le biais des activités
humaines qui ont perturbé les écosystémes (comme e.a. le Rhin et la Meuse). Etant donné que les
exotes peuvent avoir par rapport aux autres espéces indigénes d’autres cycles de vie ou une maniére
différente d'exploiter les sources d'aliments, ils sont 2 méme d'utiliser ces nouvelles possibilités
d'établissement.

L'on sait par des informations bibliographiques qu'au niveau des écosystemes, linvasion
d'especes exoliques peut occasionner des changements radicaux. Cela s'applique aussi dans une
certaine mesure au Rhin. Pendant ces derniéres décennies, ce cours d’'eau a été colonisé avec succes
par des espéces exotiques. Notamment la crevette Caspienne des vases, Corophium curvispinum Sars,
s'est avérée étre un grand succés et a dominé en quelques années les biocénoses épilithiques des
animaux invertébrés. Cette colonisation réussie a donné fieu a la réalisation, de mars 1992 & février 1994,
d'une étude sur I'écologie de 'amphipode C. curvispinum dans les cours d'eau du Rhin et de la Meuse
et sur linfluence de cette espéce sur les biocénoses susmentionnées.

Le cycle de vie de C. curvispinum dans le Rhin aux Pays-Bas se base sur trois générations par
an. La saison de reproduction court de mai a octobre et est étroitement liée & la température de l'eau.
La production de l'oeuf et la croissance, qui ont généralement commencé en mars, étaient bien avancées
en mai. Quoique la génération qui a passé l'hiver ne flt plus décelable en juinfjuiliet dans les populations
échantillonnées, la reproduction a été poursuivie par les générations d’été qui entre-temps étaient
arrivées a maturité. |! ressort des données sur la ratio sexuelie de C. curvispinum que les femelles étaient
plus nombreuses que les males (la praportion male/femelle oscillait pendant la majeure partie de 'année
entre 0,6 et 0,8). Un trés faible pourcentage de méles a été observé dans la période mal/juin. Les
grandeurs moyennes de couvée de 25 + 5 oeufs (moyenne, £ SD; range: 12-38) par femelie & Nimégue
et 18 £ 3 oeufs (range: 10-24) a Lobith de C. curvispinum, sont parmi les pius élevées qui aient jamais
été mentionnées dans les ouvrages et ont montré une corrélation positive avec la concentration de
chiorophylle-a dans I'eau. Le pourcentage de perte d’oeufs dans la poche d'incubation de C. curvispinum
ast élevé en comparaison d'autres espéces de Corophium. II existe un rapport lindaire, comme pdur

beaucoup d'autres crustacés, entre la longueur du corps et la grandeur de couvée de C. curvispinum.
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Une caracteristique importante de la crevette Caspienne des vases est quelle utilise des
particules de vase de la colonne d'eau pour la fabrication de petits conduits d’habitation, de préférence
sur des objets durs comme les pierres au pied des épis. La quantité de vase fixée sur ces pierres (y
compris tous les macro-invertébrés présents) a varié de 38 & 1044 g.m sur la base du poids de matiéres
séches et de 7 a2 138 g.m? sur la base du poids de matiéres séches sans cendres. Sur les dalles qui ont
été suspendues dans I'eau pendant une période d'un mois (site de Weurt) la quantité de vase, macro-
invertébrés exclusivement, a varié de 0,3 4 16,3 g.m? (poids de matiéres séches sans cendres). Pour
les dalies qui avaient été suspendues dans I'eau pendant une période plus longue ce pourcentage était
de 0,3 & 101,8 g.m* (poids de matiéres séches sans cendres).

Dans la quantité de vase qui était fixée sur les pierres au pied des épis et sur les dalles
suspendues, il s'est avéré qu'un schéma saisonnier était clairement visible. La quantité était la plus
élevée pendant la période estivale. On a en outre pu établir une corrélation claire entre la densité de C.
curvispinum et la quantité de boue se trouvant sur les pierres et dalles. Dans le Rhin & Lobith la formule
de corrélation était : y = 228,27 + 0,003x (r = 0,74; P < 0,001) pour le poids de matieres séches de la
boue en grammes par m’ (x est le nombre dindividus de C. curvispinum par m?). Pour le poids de
matiéres séches sans cendres la formule de corrélation était : y = 30,56 + 0,0006x ( r = 0,84; P < 0,001).
Le pourcentage de matiére organique de la vase (y compris les macro-invertébrés) sur les pierres, caloulé
a partir de la déterminatioh du poids de matieres séches et du poids de matiéres séches sans cendres,
a varié de 9 & 23 % (en moyenne 15,9 %; SD 1 3,7 %) a Lobith et de 13 4 20 % (16,0 %; £ 2,4 %) a
Nimégue. On n’a pas décelé de différence notoire entre les deux lieux. A titre de comparaison de ces
données, le pourcentage de matiéres organiques de la vase (macro-invertébrés exclusivement) sur les
dalles était de 11 229 % (21,4 %; £ 4,3 %).

Les valeurs moyennes de la vitesse de fixation de la vase par individu, calculées & partir du
rapport entre la densité cumulative de C. curvispinum et les quantités cumulatives de vase qui étaient
fixées sur les pierres & Lobith et Nimégue, indiquent une vitesse de fixation constante d’environ 2,5 mg
poids de matiéres séches sans cendres par individu par jour sur une période de 400 jours. Pratiquement
les mémes valeurs ont été constatées pour les dalles suspendues & Weurt (2,3 mg poids de matieres
séches sans cendres par individu par jour sur une période de 350 jours).

Une évaluation provisoire de la filtration par C. curvispinum, par ailleurs basée sur des données
bibliographiques pour d'autres espéces de Corophium, montre une capacité de filtration possible de la
population totale d’en moyenne 5 m* par m? dhabitat approprié par jour dans le Rhin. Pour la Meuse
celle-ci a &té estimée a 0,3 m® par m? par jour. La différence de capacité de filtration entre le Rhin et la

Meuse est due aux densités de populations bien plus élevées dans le Rhin en comparaison avec celles
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de la Meuse. Yu qu'cn ne dispose pas non plus d'informations bibliographiques entre autres sur les effets
de la composition des particules, de la densité des matiéres en suspension et de la saison sur la vitesse
de filtration de C. curvispinum, il n'a pas été possible d'en tenir compte dans le calcul de la capacité de
filtration de ce fitter-feeder.

Les effets de la colonisation de C. curvispinum sur les biocénoses épilithiques d’animaux
invertébrés ont é1é étudiés en échantillonnant des pierres dans le Rhin et la Meuse pendant fa période
de septembre 1992 - sepiembre 1993 a 21 endroits. C. curvispinum était le macro-invertébré le plus
dominant, qui a dépassé de loin toutes les espéces quant aux quantités. Une densité maximum de C.
curvispinum de 642.000 individus m? a été trouvée a De Steeg dans PlJssel. Les densités de C.
curvispinum dans les branches du Rhin (Waal, Nederrijn/Lek et 1Jssel) ont montré une corrélation positive
avec les vitesses d'écoulement moyennes. En comparaison avec la Meuse, on a frouve dans le Rhin des
densités de C. curvispinum bien plus élevées. La salinité, la température de l'eau, la vitesse d'écoulement
et la teneur ionique relativement plus élevés (e.a. en sodium et chlorure) comme résuitat des décharges
industrielles et des activités miniéres dans le Rhin, ont dii contribué dans une large mesure au succés
de la colonisation de C. curvispinum dans le Rhin. Ce succés est aussi lié & la stratégie qui consiste a
recouvrir des lieux de fixation avec de la vase, a raison de la construction de petits conduits d'habitation
en vase. De ce fait, les autres espéces épilithiques sont éliminées par la voie de |a concurrence.
Parallélement, la construction de petits conduits d’habitation rend impossible fa fixation d’une flore
d'algues sessiles de sorte que la source d’aliments pour les espéces herbivores ne peut plus se
développer.

On sait trés peu de choses sur les activités basales de la crevette C. curvispinum, lesquelles sont
importantes dans la gestion des eaux, telles que la vitesse de filtration et la maniére dont les petits
conduits d'habitation sont construits. Ces deux activités sont importantes puisqu'elles provoquent la
disparition des matériaux en suspension de la colonne d'eau et qu'il en résulte une plus grande clarté
de I'eau. De plus, il faut avoir conscience que le succés des espéces invasives est généralement dil a
leur plasticité relativement aux caractéristiques de I'écosystéme envahi. A titre d'exemple, les exotes qui
filtrent auraient davantage de succés si elles pouvaient plus facilement adapter leur stratégie
d'alimentation et qu'elles eussent [a possibilité de se rabattre sur des sources d’aliments alternatives.
Pour prévoir les développements futurs on a aussi besoin de connaissances sur I'écophysiologie et le
comportement (par ex. le comportement par rapport aux aliments, la sélection des grandeur et forme des
particuies, le poids, la composition, la surface de texture, les propriétés d’adhérence, etc.) et Finfluence
de leur activité dans Pécosystéme (par ex. 1a place dans la structure trophique, Vinfluence sur les flux

énergétiques, les effets sur la composition des espéces de la biocénose, etc.).



Zusammenfassung N

Invasionen exotischer Arten sind als Sonderfille der Gebietserweiterung zu betrachten
{Hengeveld, 1989). Die betreffenden Arten unterscheiden sich oft weitgehend von den urspriinglichen
einheimischen Taxa, sowohi in morphologischer Hinsicht als in d&kologischer Amplitude. Diese
Unterschiede wirken positiv auf die Ansiedlung oder die weitere Verbreitung aus. Wichtig ist auch, dass
neue Siedlungsméglichkeiten durch menschliche Aktivitéten entstehen, wodurch Okosysteme (wie u.a.
der Rhein und die Maas) gestért worden sind. Weil Exoten in Bezug auf die einheimischen Arten andere
Lebenszyklen oder eine abwsichende Nutzungsweise der Nahrungsquellen haben kénnen, sind sie
imstande, diese neuen Siedlungsmbglichkeiten zu nutzen.

Aus Literaturangaben ist bekannt, dass in Bezug auf Okosysteme die Invasion exotischer Arten
grundlegende Veranderungen verursachen kann. Dies gilt gewissermal3en auch fir den Bhein. In den
letzten Jahrzehnten hat eine Vielzahl exotischer Arten diesen Fluss erfolgreich besiedelt. Namentlich der
Schiickkrebs, Corophium curvispinum Sars, ergab sich als sehr erfolgreich und dominierte in einigen
Jahren die epilithischen Lebensgemeinschaften der Wirbellosen. Diese erfolgreiche Besiedlung war der
Grund zur Durchfilhrung einer Studie im Zeitraum Marz 1992 bis Februar 1994 nach der Okologie von
C. curvispinum in den Flissen Rhein und Maas und nach dem Einfluss dieser Art auf die obenerwéhnten
Lebensgemeinschaften.

im niederiéndischen Rhein basiert der Lebenszyclus von C. curvispinum auf drei Generationen
pro Jahr. Die Fortpflanzungszeit erstreckt sich von Mai bis Oktober und ist stark korreliert mit der
Wassertemperatur. Die Eiproduktion und das Wachstum fingen im aligemeinen im Mérz an und waren
im Mai gut in Gang gekommen. Die iiberwinternde Generation war zwar in Juni/Juli nicht mehr in den
Bestandsaufhahmen nachweisbar, aber die Sommergenerationen, die mittlerweile laichreif geworden
waren, setzten die Fortpflanzung fort. Aus Angaben zur Sexrate von C. curvispinum ergibt sich, dass die
Weibchen zahlreicher als die Mannchen waren (das Verhéitnis Mann/Weib variierte im gréften Teil des
Jahres zwischen 0,6 und 0,8). In der Periode Mai/Juni wurde ein sehr niedriger Anteil an Mannchen
beobachtet. Die mittleren BrutgrBen von 25, + 5 Eier (Mittelwert, + SA; Bereich: 12-38) pro Weibchen
in Nimwegen und 18, + 3 Eier (Bereich: 10-24) in Lobith von C. curvispinum gehbren zu den héchsten
je in der Literatur erwahnt. Sie wiesen eine positive Korrelation mit der Chlorophyll-a Konzentration im
Wasser auf. Die Verlustrate der Eier in der Bruttasche von C. curvispinum ist hoch im Vergleich zu
anderen Corophium-Arten. Zwischen der Korperlange und BrutgréBe von C. curvispinum besteht eine
lineare Beziehung wie bei vielen anderen Krustazeen.

Eine wichtige Eigenschaft des Schlickkrebses ist, dass er Schlammpartikeln aus der Wasserséule
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fur die Erstellung von Wohnrohren verwendet, die er bevorzugt auf harten Gegenstanden wie Steinen am
FuB der Buhnen baut. Auf solchen Steinen variierte die festgelegte Schlammmenge (inklusive aller
vorhandenen Makroinvertebraten) von 38 bis 1044 g.m™ auf der Basis von Trockengewicht und 7 bis 138
g.m*auf der Basis des aschenfreien Trockengewichts. Auf Platten, die wahrend eines Monats ins Wasser
gehangt wurden (Stelle Weurt) variierte die Schiammmenge, exklusive Makroinvertebraten, von 0,3 bis
16,3 g.m? (aschenfreies Trockengewicht). Bei Platten, die langer ins Wasser gehéngt wurden, war dies
0,3 bis 101,8 g.m? (aschenfreies Trockengewicht).

Aus der Menge an Schlammmaterial, die auf den Steinen am Fuf der Buhnen und auf den
ausgehangten Platten festgelegt wurde, ist eine deutfiche jahreszeitliche Abhéngigkeit ersichtlich. In der
Sommerperiode war die grofte Menge vorhanden. AuBerdem lieB sich eine deutliche Korrefation
zwischen der Dichte von C. curvispinum und der Menge an Schiammmaterial auf den Steinen und den
Platten feststellen. Im Rhein bei Lobith war die Korrelationsformel: y = 228,27 + 0,003x (r = 0,74, P <
0,001} fiir das Trockengewicht des Schlamms in Grammen pro m® (x ist die Zahl der Individuen von C.
curvispinum pro m?). Fiir das aschenfreie Trockengewicht war die Korrelationsformel y = 30,56 + 0,0006x
{r = 0,84, P < 0,001). Der Prozentsatz an organischem Stoff des Schlamms (inklusive der
Makroinvertebraten) auf den Steinen, der aus der Bestimmung des Trockengewichts und des
aschenfreien Trockengewiphts berechnet wurde, variierte von 9 bis 23 % (durchschnittlich 15,9 %; SA
+ 3,7 %) bei Lobith und von 13 bis 20 % (16,0 %; + 2,4 %) bei Nimwegen. Es war kein signifikanter
Unterschied zwischen beiden Stellen nachweisbar. Zum Vergleich dieser Daten, der Prozentsatz an
organischem Material des Schlamms (exklusive Makroinvertebraten) auf den Platten berechnete sich auf
11 bis zu 29 % (21,4 %; * 4,3 %).

Die aus dem Verhaltnis zwischen der kumulativen Bestandsdichte von C. curvispinum und den
auf den Steinen bei Lobith und Nimwegen festgelegten kumulativen Schiammmengen berschneten
Mittelwerte der Schlammfixierungsgeschwindigkeit pro Individuum indizieren eine konstante
Fixierungsgeschwindigkeit von etwa 2,5 mg aschenfreies Trockengewicht pro Individuum pro Tag in
ginem Zeitraum von 400 Tagen. Fast derselbe Wert wurde fiir die ausgehangten Platten bei Weurt (2,3
mg aschenfreies Trockengewicht pro Individuum pro Tag in einem Zeitraum von 350 Tagen) erhalten.

Eine vorldufige Schatzung der Filtration durch C. curvispinum, die (ibrigens auf Literaturangaben
firandere Corophium-Arten basiert, zeigt eine mégliche Filtrationskapazitét der gesamten Population von
durchschnittlich 5 m® pro m? gesignetes Habitat pro Tag im Rhein. Fir die Maas wurde diese Kapazitét
auf 0,3 m? pro Tag eingeschétzt. Der Unterschied in Filtrationskapazitdt zwischen Rhein und Maas ist auf
die viel hdheren Bestandsdichten im Rhein im Vergleich zu denen in der Maas zuriickzufiihren. Weil auch

keine Literaturangaben vorliegen Uber u.a. die Auswirkungen der Partikelzusammensetzung, Dichte der
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Schwebstoffe und Jahreszeit auf die Filtrationsgeschwindigkeit von C. curvispinum war es bei der
Berechnung der Filtrationskapazitét dieses Filtrierers nicht mdglich, diese zu berlicksichtigen.

Auswirkungen der Besiedlung von C. curvispinum auf die epilithischen Lebensgemeinschaften
von Wirbeltosen wurden anhand von Probenahmen von Steinen an 21 Stellen im Rhein und in der Maas
im Zeitraum September 1992 - September 1393 untersucht. C. curvispinum war der dominierende
Makroinvertebrat, der alle anderen Arten in zahlenmaBiger Hinsicht weit Gberstieg. Die hdchste
Bestandsdichte von C. curvispinum von 642,000 Individuen m? fand sich in De Steeg in der IJssel. Die
Bestandsdichten von C. curvispinum in den Rheinzweigen (Waal, Nederrijn/Lek und |Jssel) wiesen eine
positive Korrelation mit mittleren FlieBgeschwindigkeiten auf. Verglichen mit der Maas wurden im Rhein
viel hohere Bestandsdichten von C. curvispinum angetroffen. Die relativ héhere Salzkonzentration,
Wassertemperatur, FlieBgeschwindigkeit und lonengehalt (u.a. Natrium und Chiorid) als Ergebnis
industrieller Einleitungen und Bergwerksarbeiten im Rhein miissen wesentlich zum Siedlungserfolg von
C. curvispinum in diesem Fluss beigeiragen haben. Dieser Erfolg hangt auch mit der Strategie
zusammen, fir den Bau schiammiger Wohnréhren Siedlungsstellen mit Schlamm zu bedecken. Dies fiihrt
zum Ergebnis, dass die Gbrigen epilithischen Arten wegkonkurriert werden. AuBerdem macht der Bau von
Wohnrohren die Besiedlung einer sesshaften Algenflora unméglich, so dass die Nahrungsquelle fiir
Herbivoren nicht mehr zur Entwicklung kommen kann.

Es ist sehr wenig bekannt iber basale Aktivitaten von C. curvispinum, die von Bedeutung fir die
Gewasserbewirtschaftung sind, wie Filtrationsgeschwindigkeit und die Art und Weise, wie Wohnrdhren
gebaut werden. Beide Aktivitaten sind von Bedeutung, weil dadurch Schwebstoff aus der Wassersaule
entfernt wird, wodurch das Wasser ungetriibter wird. AuBerdem muss man sich bewusst sein, dass der
Erfolg invasiver Arten meistens auf ihre Plastizitat in Bezug auf die Eigenschaften des invadierten
Okosystems zurlickzufithren ist. Der Erfolg filtrierender Exoten beispielsweise hangt davon ab, ob sig ihre
Nahrungsstrategie leicht anpassen kdnnen und die Méglichkeit haben, alternative Nahrungsquetien zu
nutzen. Zur Vorhersage kiinftiger Entwicklungen sind auch Kenntnisse der Okophysiologie und des
Verhaltens erforderlich (z.B. Nahrungsverhalten, Auswahl der PartikelgréBe, -form, Gewicht,
Zusammensetzung, Texturflache, adhésive Eigenschaften etc.) und des Einflusses ihrer Aktivitat im
Okosystem (2.B. Standort in der trophischen Struktur, Einfluss auf Energiestrdme, Auswirkungen auf die

Artenzusammensetzung der Lebensgemeinschatft ec.).
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.1. Introduction
1.1. Distribution and range extension of Corophium curvispinum

Corophium curvispinum is a small tubiculous amphipod originating from the brackish waters
(below 6% salinity) of the Ponto-Caspic area of Eastern Europe (Behning, 1914; Romanova, 1975).
Several races exist of this species, of which forma devium is adapted to fresh water (Wundsch,
1915; Harris, 1991). C. curvispinum has expanded its distribution since 1900 from the rivers entering
the Caspian and Black Seas through interconnected rivers to Westem and Central Europe
(Wundsch, 1919). This expansion has probably been aided by shipping traffic (Jazdzkewski, 1980;
Pygott & Douglas, 1989). The occurrence of C. curvispinum in Central Europe has been reported
from the Caspian Sea, Volga delta, River Volga at Saratow, River Don, River Oka, Black Sea,
lowland courses of Danube, Dnieper at Kiev, Muggelsee, near Berlin, Lake Kummerow, rivers
emptying into the Baltic and two lakes in the Caucasus and Lake Balaton (Wundsch, 1919; Behning,
1925; Sebestyén, 1934; Crawford, 1935; Waterstraat & Kohn, 1989). In Western Europe, C.
curvispinum was found in 1977 in the Dortmund-Ems canal (Germany) and in the Belgian part of the
River Meuse in 1981 (Van den Brink et al,, 1988). In Britain, C. curvispinum was first recorded by
Crawford {1935) from the River Severn in the vicinity of Tewkesbury, and has since expanded its
distributional range to a number of rivers and canals, including stretches of the Grand Union,
Coventry, South Oxford, Worcester and Birmingham, Shropshire Union, Trent and Mersey, and
Leeds and Liverpool canals (Gledhill et al., 1976; Maon, 1970; Taylor, 1985; Taylor & Harris, 1986a;
Pygott & Douglas, 1989). C. curvispinum was first observed in the Middle and Lower Rhine in 1987
(Van den Brink ef af., 1989; Schéll, 1990) and in 1992 it was found in the northern part of the defta
area in The Netherlands (Platvoet & Pinkster, 1995). C. curvispinum is the only Corophium species
recorded in the freshwater range of the Lower Rhine and its branches. However, in the oligohaline
parts of the Lower Rhine estuary, C. curvispinum co-occurs with the related brackish water species,
C. lacustre Vanhéffen and C. multisetosum Stock (Van den Brink ef al., 1993a).

1.2. Reasons for the present study

The River Rhine has long been exposed to human activities which have drastically altered
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its physical and chemical characteristics (Van der Weijden & Middelburg, 1989; Van Urk & Smit,
1989; Van den Brink et al., 1990; Den Hartog et al,, 1992). Canalisation measures, together with
organic, inorganic and thermal pollution, have contributed to the loss of many native
macrozoobenthic species and facilitated the success of several invading exotic species over the last
century (Van den Brink et al, 1990, 1991; Van der Velde et al., 1990; Pinkster et af., 1992). The
euryhaline and often thermophilous nature of these invaders is well suited to the present physical
and chemical conditions of the Rhine {Den Hartog et al.,, 1989, 1992; Van den Brink, 1995).

Crustacea make up the largest and most successful portion of this exotic element. The
amphipods Gammarus tigrinus Sexton and Corophium curvispinum have been the most successful
invaders (Van den Brink ef al. 1993a), currently occurring in very high densities in the main channel’s
littorat zone. G. tigrinus is an introduced species, originating from North-America, and was first found
in the Rhine in significant numbers during 1983 (Van Urk & Bij de Vaate 1990). Currently it reaches
densities of thousands of individuals per m”. However, in the last decade, Ponto-Caspic amphipods
have been the most frequent invaders (see Van den Brink et al.,, 1989, 1993b; Bij de Vaate & Klink,
1995). This influx has been aided by an increase in the connectivity of europe’s major rivers, such
as the Danube and Rhine, by means of trade-route canals and shipping.

Through their dominance, these new invading species may well have played a large role in
restructuring the Rhine ecosystem in the last decade. Exotic invaders can cause many disruptioné
to ecosystem functioning (Drake ef al., 1989), particularly after the species composition (Pinkster et
al., 1992; Dick et al., 1993), trophic structure and energy flows (Nichols & Hopkins, 1993; Steward
& Haynes, 1994; Fahnenstiel et al., 1995) of the invaded ecosystém. Unlike the change in gammarid
composition, C. curvispinum is not an example of generic alteration, but is the first tubiculous
amphipod to occur in the Rhine (Pinkster et al,, 1992). Eventhough large numbers of euryoecious
and exotic species have invaded the River Rhine, C. curvispinum appears to be more successful
than any other invader. The maximum mean densities of C. curvispinum increased from 2 (1987)
to 200,000 individuals m? (1892} on the stones of groins in the Lower Rhine (Van den Brink et al.,
1993a). This success has been attributed to the increased salinity, ionic content (e.g. Na') and water
temperatures of the Lower Rhine caused by industrial poltution (Den Hartog et al., 1992). In recent
years, C. curvispinum has been reported to have had an enormous ihpact on the River Rhine
ecosystem by changing food webs and energy fluxes (Kelleher ef al,, 1997; Marguillier et al., 1997,

Van der Velde et al, 1997). While much information exists on its geographical distribution
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(Jazdzewski, 1980; Wouters, 1985; D’'Udekem d'Acoz & Stroot, 1988, Van den Brink et al., 1989,
1991; Pygott & Douglas, 1989; Schéll, 1990; Muskd, 1994, Platvoet & Pinkster, 1995) and physiology
(Taylor & Harris, 1986a, 1986b; Bayliss & Harris, 1988; Harris & Bayliss, 1990; Muské et al., 1994),
very little is known about the ecology of C. curvispinum (see Musko, 1992; Van den Brink et al.,
1993a). The population explosion of C. curvispinum in the River Rhine presents an excellent

opportunity to fill this gap in knowledge and, more generally, the effect of exotic species on invaded

ecosystems.

1.3. Objectives

The present study was carried out in order to gather data on ecological aspects of C.

curvispinum in the Rivers Rhine and Meuse. The aims are as follows:

1. to study life history and repraductive biclogy of C. curvispinum in the Lower Rhine related
to hydrographic parameters

2. to assess demographic pattems (e.g. population structure), growth rate and production of
C. curvispinum

3. to quantify mud-fixation by C. curvispinum on a seasonal basis and relate to variations in
population densities

4. to derive an estimate of fitiration by C. curvispinum from the population density values at
different locations in the River Rhine and Meuse

5. to investigate the impact of C. curvispinum on species compasition by relating its population

densities to changes in densities of other common macroinvertebrates in the River Rhine
and Meuse.

2. Materials and methods

2.1, Study area

The present study was carried out at locations along the Rivers Rhine and Meuse, The
Netherlands (Fig. 1). The river bed of the River Rhine and its branches is generally fixed by groins,
breakwaters which consist of large basalt stones (grauwacke). The river bed largely consists of



Fig.1. Map showing the sampling locations in the Rivers Rhine and River Meuse.
1a. Mean population densities of Corophium curvispinum (individuals m? stone surface at
1 m depth) at different sampling locations in the River Rhine and River Meuse during
September 1993,
1b. Mean population densities of Dreissena polymorpha (individuals m? stone surface at 1
m depth) at different sampling locations in the River Rhine, before (September 1989} and
after (September 1992) the population explosion of C. curvispinum.
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heavily disturbed, shifting sands. Low quantities of vegetation are only present in the calmer
downstream reaches. Water levels vary annually and seasonally, but are generally lowest in
September and October. In general, annual flow rates and stream velocities are highest in the upper

parts of the branches, and lowest in the wider lower paris.
2.2, Methods
2.2.1. Life history and reproductive biology

In order to study the reproductive biology of C. curvispinum, stones from groins at Lobith
and Nijmegen (Fig. 1) were sampled from a ship by means of a polyp-grab operated with a hydraulic
crane. Water depth (4 to 5 m) was measured at each sampling location using an Atlas DESO
25/SLS instrument. Per locality, three to five stones were taken for each month. The stones were
carefully brushed in order to collect various macroinvertebrates and were preserved in 70% ethanol
for further analysis. The surface area of the stones and population densities of macroinvertebrates

were estimated using the following equation (Bij de Vaate & Greijdanus-Klaas, 1991);

D = (IN/ZA) * 10,000

where, D = the number of animals per m?, SA = the sum of mean surfaces (in cm?) of all sides of
stones, YN = the sum of animals on all sides of stones, and 10,000 = the conversion factor.

The preserved samples were transported to the laboratory in labelied polyethylene bottles
and sieved for the separation of macroinvertebrates. Early in the course of study, a 1 mm mesh was
used for sieving samples. However, it was often found that small individuals of C. curvispinum
passed through the 1 mm mesh. Subsequently, three mesh sizes viz., 0.50, 1 and 2 mm were used
for sieving in order to ensure that all size classes were represented. The 0.50 mm mesh size was
chosen since the body length of newly halched juveniles of C. curvispinum is about 550 um.

C. curvispinum was separated from the collected material in order to study its life history and
reproductive biology. The number of C. curvispinum in each sample was counted and calculated for
the average numbers per square metre from three to five stone samples. When samples were very
large {>1000 individuals), a sub sample was taken for measuring length-frequency distribution. The

body length of all specimens was measured fo the nearest 0.05 mm from the anterior margin of the






