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VOORWOORD 

In het kader van mijn opleiding aan de RHAS "Wageningen" heb 
een afstudeeropdracht gedaanbij de macrofauna-sectie van de 
afdeling Hydrobiologie op het Rijksinstituut voor 
Natuurbeheer in Leersura. 
Bij deze wil ik iedereen van de afdeling Hydrobiologie 
bedanken voor de hulp en gezelligheid. In het bijzonder wil 
ik Piet en Joke bedanken voor hun uitstekende begeleiding. 
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SAMENVATTING 

Dit verslag geeft de resultaten weer van een literatuur 
onderzoek aan het genus Gammarus in Nederland. Doel van dit 
literatuuronderzoek is: 
- beter inzicht krijgen in de autecologie van de 

verschillende in Nederland voorkomende soorten van het 
genus , 

- beter inzicht krijgen in de plaats van het genus in het 
ecosysteem waarin het voorkomt, 

- het voorkomen dat bepaalde dingen onderzocht worden die al 
eerder onderzocht zijn, 

- onderzoekers op ideën brengen wat betreft methoden voor 
onderzoek en interpretatie van de resultaten. 

Een ander deel van dit verslag is een beschrijving van 
experimenten ter bestudering van het gedrag van Gammarus 
pulex (gewone vlokreeft) bij het droogvallen van zijn 
habi tat. 
Gammarus pulex blijkt in een drooggevallen water op zoek te 
gaan naar een poel. Wordt deze niet gevonden, wordt het 
zoekgedrag gestaakt en blijft hij liggen op het substraat. 
Gammarus pulex blijkt afhankelijk van de vochtigheid van het 
substraat 3 dagen tot 3 weken in deze situatie te kunnen 
overleven. 
In een poel zijn de dieren in staat maanden te overleven mits 
de omstandigheden niet te extreem zijn. Omdat in poelen de 
omstandigheden vaak wel extreem zijn, is èèn van de mogelijk 
extreme factoren onderzocht: de pH. Het bleek zeer moeilijk 
te zijn omde pH constant te houden binnen redelijke grenzen. 
Verschillende mogelijkheden zijn onderzocht. Alleen een 
zogenaamde pH-staat (apparaat dat automatisch zuur of base 
toevoegt bij verandering van de pH) bleek in staat te zijn de 
pH constant te houden. 
De pH waarbij 50% van de organismen in 24 uur dood ging bleek 
respectievelijk aan de zure kant pH 4.4 te zijn en aan de 
basische kant pH 9.8. 
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an het project EKOO (Verdonschot 1983) is 
aantal jaren onderzoek gedaan aan de 
enschappen van de oppervlakte wateren in 

de meeste opppervlaktewateren zijn daatoe 
e macrofauna genomen en milieuvariabelen van 
ing bepaald. Het is de bedoeling dat relaties 

onderling en tussen soorten en hun omgeving 
n. Dit gebeurt door gebruik te maken van een 
sehe gegevensverwerkings programma's 
inden van deze relaties is het opstellen van 

biologische waterkwaliteitsbeoordeling voor 
ter in Overijssel. 
op te kunnen stellen is het naast de gevonden 
nodig meer kennis te vergaren over de 
n soorten. Daarvoor kan literatuuronderzoek en 
werk gedaan worden. 
antie zal het bij deze onderzoeken vooral gaan 
betrekking tot de autecologie van één soort 
type. Later zullen meer soorten tegelijk 
den en zelfs hele ecosystemen. 
vindt zich op dit moment in de voorbereidende 
atuur- en experimenteel autecologisch 

een organisme gevonden worden dat aan de 
ria voldoet: 

"overal" vangbaar, 
eekbaar, 
tuur uitgebreid onderzocht, 
rom voor Gammarus pulex (gewone vlokreeft). 

Dit verslag bestaat uit twee delen. Het eerste 
(belangrijkste) deel beslaat een literatuuronderzoek aan alle 
in Nederland voorkomende soorten van het genus Gammarus. Het 
tweede deel is een beschrijving van experimenten met 
betrekking tot het gedrag en overlevingskansen van Gammarus 
pulex in een periode van droogte. Beide onderdelen maken 
zoals eerder vermeld een belangrijk deel uit van het project 
EKOO. 



- 1 4 -



15-

II. LITERATUURONDERZOEK 

II.1 Inleiding 

De autekologische gegevens van de beschreven soorten zijn 
verzameld door middel van literatuuronderzoek. Vaak worden in 
de literatuur tegenstrijdige uitspraken gevonden. 
Geografische verschillen alsmede verschillen in 
onderzoekmethoden en technieken kunnen hiervan de oorzaak 
zijn. Dit hoofdstuk geeft een overzicht van overeenkomsten en 
verschillen in gevonden gegevens. 

II.1.1 Classificatie (Gledhill et al. 1976, Van Bruggen 
1978, Vakgroep Di ertaxonomie 1988). 
Rijk Animali (dieren) 
Fylum Arthropoda (geleedpotigen) 
Sub fylum Crustacea 
Klasse Crustacea (kreeftachtigen) 
Sub klasse Malacostraca (hogere 

kreeften) 
Superorde Peracarida 
Orde Amphipoda (strandvlooien en 

vlokreeften) 
Sub orde Gammaridea 
Familie Gammaridea (vlokreeften) 
Genus Gammarus 

II.2 Crustacea (Barnes 1980) 

11.2.1 Inleiding 

De ruim 31.000 soorten die bekend zijn van het sub fylum 
Crustacea bevatten onder andere een aantal bekende grote 
vertegenwoordigers, zoals krabben, garnalen, kreeften en 
rivierkreeften. Verder komen nog ontelbare kleine 
vertegenwoordigers voor, die leven in zee, meren en andere 
wateren verspreid over de gehele wereld. Ze nemen een 
belangrijke plaats in de aquatische voedselketen in. De 
meeste Crustacea zijn marien, maar er zijn ook verscheidene 
zoetwatersoort en. Verder zijn er nog enkele semi-terrestis che 
en terrestische groepen, maar in het algemeen hebben de 
terrestische Crustacea nooit grote aanpassingen voor het 
leven op land geëvolueerd. 
De Crustacea worden in 2 groepen verdeeld: 

- Entomostracea (o.a. mosselkreeften en roeipootkreeften) 
- Malacostraca (o.a. strandvlooien, krabben en vlokreeften). 

11.2.2 De fylogenie van de Crustacea 

De fylogenie geeft aan hoe en wanneer tijdens de evolutie 
verschillende groepen zich van elkaar hebben afgesplits. Vaak 
is dit een interpretatie van de auteur aan de hand van de 
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thans geaccepteerde evolutie-theoriën. 
PERACARIDA EUCARIDA 

Decapoda 

LEPTOSTRACA 

Nebaliacea 

Figuur 1. Een mogelijke fylogenie van de Crustacea (Barnes 
1980). 

II.3 Malacostraca (Barnes 1980) 

De Subklasse van de Malacostraca omvat bijna 75% van de 
soorten van de klasse Crustacea (ruim 20.000). Binnen de 
Malacostraca is een grote diversiteit aan vormen aanwezig en 
het is daarom weinig zinvol om een algemene beschrijving van 
deze subklasse te geven. 

II.4 Peracarida (Barnes 1980) 

De superorde van de Peracarida is ingedeeld in zeven orden, 
ongeveer 40% van de Crustacea zijn Peracarida (ruim 11000) De 
meeste peracarida zijn niet al te groot en daarom niet erg 
opvallend. Ze zijn echter wijdverspreid in zout en zoet water 
en op land. Dit geldt binnen de Peracarida vooral voor de 
ordes van Isopoda en Amphipoda. Ook binnen de Peracarida 
treedt een grote diversiteit op. 
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II.5 Amphipoda 

11.5.1 Inleiding 

De orde van de Amphipoda bestaat uit ruim 5500 soorten. De 
Amphipoda vormen samen met de Isopoda de meerderheid van de 
Peracarida. De orde van de Amphipoda bevat een grote 
diversiteit aan soorten die ingedeeld zijn in meer dan 100 
families (Barnes 1980). De Amphipoda komen hoofdzakelijk voor 
in mariene milieus. Over de hele wereld komen echter ook 
circa 800 zoetwater-soorten voor. Eén familie binnen de 
Amphipoda leeft op land: Talitridae (Pennak 1978, Pinkster & 
Platvoet 1986). 

11.5.2 Morfologie 

? e a ^ O M 

AwrevjvjG 

1 ^ u a o -
f>Ot>6K| 

Figuur 2. De habitus van een gammaride Amphipoda, lateraal 
aanzicht. (Bousfield 1973). 

Met uitzondering van een aantal blinde soorten, hebben de 
meeste Amphipoda samengestelde ogen, die zich op het 
kopsegment bevinden. Aan dit kopsegment bevinden zich verder 
twee paar goed ontwikkelde antennen, en de monddelen 
(Pinkster & Platvoet 1986). In tegenstelling tot dat van de 
Isopoda is het lijf van de Amphipoda lateraal samengedrukt, 
wat de dieren een garnaalachtig uiterlijk geeft (Barnes 
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1980). Het pereion bestaat uit 7 segmenten, met aan elk 
segment een paar aanhangsels, de pereiopoden. De eerste twee 
paar pereiopoden hebben zich ontwikkeld tot grijporganen en 
worden gnatopoden genoemd. Het derde en het vierde paar 
pereiopoden zijn slank en hebben een funktie bij het 
voortbewegen over de bodem (looppoten). Het vijfde, zesde en 
zevende paar pereiopoden zijn lang, breed en naar achteren 
gericht. Ze hebben een stabiliserende funktie bij het zwemmen 
(Pinkster & Platvoet 1986). Het achterlijf (abdomen) is 
gewoonlijk (in zowel grootte als vorm) niet duidelijk 
gescheiden van het pereion. Het abdomen bestaat uit twee 
delen: het pleon en het urosoom. 
Het pleon bestaat uit drie segmenten met daaraan drie paar 
pleopoden. Deze pleopoden leveren de ventilatiestroom langs 
de coxaalkieuwen die zich aan de ventrale zijde van het 
pereion bevinden. 
Het urosoom bestaat eveneens uit drie segmenten met daaraan 
drie paar uropoden. De eerste twee uropode paren leveren 
samen met het strekken van het lichaam de voortstuwende 
kracht bij het schoksgewijs zwemmen, terwijl het laatste 
uropodepaar (telson) als roer dient. Het bestaat uit twee 
lobben die de anale opening afdekken (Barnes 1980 en Pinkster 
& Platvoet 1986). De volgorde van de pleo- en uropoden is 
uniek voor amphipoden (Barnes 1980). 
Binnen de amphipoden treden enorme kleurverschillen op, soms 
zelfs binnen een soort. Deze kleurverschillen worden 
veroorzaakt door voedsel, temperatuur en leeftijd (Pennak 
1978) . 
Uitzonderingen op de amphipode kenmerken kunnen worden 
gevonden, soms zijn soorten of families zelfs ver afgeweken 
van dit algemene basispatroon. 

II.5.3 Voortbeweging (Pennak 1978) 

De pereiopoden worden gebruikt voor kruipen en lopen, daarbij 
vaak nog geholpen door de uropoden. De uropoden worden tevens 
gebruikt voor het schoksgewijs zwemmen vlak boven het 
substraat, daarbij bijgestaan door het strekken en buigen van 
het lichaam. De pereiopoden worden bij dit zwemmen naar 
achteren gericht. Als een Amphipoda zwemt, rolt hij vaak op 
zijn zij. Vandaar dat ze ook wel 'side-swimmers' worden 
genoemd. In het algemeen zijn amphipoden 's nachts aktiever 
dan overdag. 

II.5.4 Habitat 

Veel Amphipoda hebben aanpassigen om te kunnen graven en 
sommige construeren tunnels van modder en uitgescheiden 
materiaal. De methode van graven varieert, maar gewoonlijk 
worden de pereiopoden (inclusief gnatopoden) als gereedschap 
gebruikt. Ze zijn vaak speciaal voor dit doel aangepast 
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(Pennak 1978). Zoetwater amphipoden zijn gewoonlijk 
bodemdieren die leven tussen algen en vegetatie in zowel 
stromende als stilstaande wateren (Pennak 1978, Barnes 1980). 
Een aantal zoetwater Amphipoda is gevonden in grotmeertjes en 
ondergrondse rivieren. Ze zijn gewoonlijk bleek, blind en 
voorzien van sensorharen (Barnes 1980). 

II.5.5 Voeding en voedingswijze 

Amphipoda zijn omnivoren (Pennak 1978). Hun voe 
echter voor het grootste deel uit detritus. Voo 
consumeren van detritus zijn verschillende tech 
ontwikkeld, de meeste soorten zijn echter 'shre 
dode plantaardige of dierlijke materiaal wordt 
geknipt en geconsumeerd). Soms wordt echter lev 
geconsumeerd. De schrapers zijn dieren die alge 
en bacteriën van dood of levend materiaal afsch 
'fi1 ter feeders' filtreren het water op allerlei 
micro-organismen of detritus. Bij het filtreren 
andere gebruik gemaakt van speciaal aangepaste 
antennen of gnatopoden. De dieren maken gebruik 
natuurlijke stroming of wekken zelf stroming op 
te maken van een of meer van de poten paren (Ba 
Sommige amphipoden vangen kleine levende dieren 
gedrag is niet algemeen. Meestal komt predatie 
samenhang met de consumptie van detritus (Barne 
Kannibalisme wordt eveneens waargenomen, maar o 
gebruikelijk (Pinkster & Platvoet 1986). 
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II.5.6 Reproduktie 

De gonaden zijn gepaard en buisvormig. De mannelijke 
gonophoren bevinden zich aan het eind van een paar lange 
penispapillen aan de borstzijde van het laatste thorax 
segment. De vrouwlijke oviducten bevinden zich op het zesde 
thorax segment. Bij de meeste soorten hebben de pleopoden 
geen funktie als copulatie orgaan (Pinkster & Platvoet 1986). 
De mannetjes worden aangetrokken tot de vrouwtjes door 
vrouwlijke feromonen die door receptoren op de eerste 
antennen van het mannetje geregistreerd worden (Barnes 1980). 
De paring en de ontwikkeling van de eieren vindt op zeer veel 
verschillende wijzen plaats en wordt hier niet verder 
besproken. 
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II.6 Gammaridea (Pinkster & Platvoet 1986) 

In Nederland komen binnen de orde van de Amphipoda een aantal 
families voor. Dit zijn: 
- Talitridae (strand- en oevervlooien, paragraaf 6.1) 
- Corphiidae (slijkgarnalen, paragraaf 6.2) 
- Niphargidae (ondergrondse vlokreeften, paragraaf 6.3) 
- Crangonyctidae (paragraaf 6.4) 
- Gammaridae (vlokreeften, paragraaf 7) 
Deze families zullen in het kort besproken worden. 

II.6.1 Talitridae (Pinkster & Platvoet 1986) 

Deze familie wordt in Nederland met drie geslachten 
vert egenwoordigd: 
- Talitrus (1 soort) 
- Talorchestia (2 soorten) 
- Orchestia (4 soorten) 
Ze worden aangetroffen langs de oevers van binnenwateren en 
langs de kust aan het strand of in het eulittoraal. Overdag 
zijn ze doorgaans ingegraven in het substraat en 's nachts 
komen ze tevoorschijn. Hun voornaamste voedselbron is 
aangespoeld wier en ander dood organisch materiaal. Ze danken 
hun naam (strand- en oevervlooien) aan hun springende manier 
van voortbewegen op land. Het zijn de enige amphipoden die 
zich hebben aangepast aan een semi-1errestis che levenswijze. 

Figuur 3. Morfologie van Orchestia s p e c , vertegenwoordiger 
van de familie Talitridae (Pinkster & Platvoet 
1986) . 
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II.6.2 Corophiidae (Pinkster & Platvoet 1986) 

Deze hoofdzakelijk mariene familie heeft ook enkele brak- en 
zoetwatersoorten. In ons land komt van deze familie alleen 
het geslacht Corophium voor. De bekendse soort uit dit 
geslacht is Corophium volutator, die leeft in gangen 
ingegraven in de getijde-zône. De poten zijn geheel voor dit 
doel aangepast. Ze zijn bekend door het zogenaamde 'ruisen 
van het wad'. 

.6-

'an 
.+**,-

Figuur 4. De morfologie van Corophium volutator, 
vertegenwoordiger van de familie Corophiidae 
(Pinkster & Platvoet 1986). 

II.6.3 Niphargidae (Pinkster & Platvoet 1986) 

Van deze familie wordt in ons land eveneens èèn geslacht 
gevonden: Niphargus (5 soorten). Het zijn blinde, ondergronds 
levende Amphipoda. Ze worden gevonden in bronnen en putten. 
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Figuur 5. Morfologie van Niphargus s p e c , vertegenwoordiger 
van de familie Niphargidae (Pinkster & Platvoet 
1986) . 

II.6.4 Crangonyctidae (Pinkster & Platvoet 1986) 

Ook deze familie wordt in Nederland vertegenwoordigd door èèn 
geslacht: Crangonyx (2 soorten: Crangonyx subterreanus en 
Crangonyx pseudograci lis ) . Ze zijn afkomstig uit 
Noord-Amerika en bewonen verschillende habitats, èèn soort 
boven- en èèn soort ondergronds. De Nederlandse soorten leven 
in zoet water. 
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Figuur 6. Morfologie van Crangonyx pseudogracilis, 
vertegenwoordiger van de familie Crangonyctidae 
(Pinkster & Platvoet 1986). 

II.7 Gammaridae 

II.7.1 Inleiding (Pinkster & Platvoet 1986) 

Vlokreeften komen in de wereld in vrijwel alle watertypen 
voor. Ze zijn vaak massaal aanwezig en spelen een belangrijke 
rol in het ecosysteem, zowel als omzetters van organisch 
materiaal alsmede als voedselbron voor vissen en andere 
diersoorten. 
De familie Gammaridae bestaat uit een groot aantal geslachten 
waarvan er in Nederland in het oppervlaktewater vier worden 
gevonden : 
- Chaetogammarus (paragraaf 7.5.1) 
- Echinogammarus (paragraaf 7.5.2) 
- Eulimnogammarus (paragraaf 7.5.3) 
- Gammarus (paragraaf 8) 
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II.7.2 Morfologie (Pinkster & Platvoet 1986) 

Het lichaam van de vlokreeft is in principe opgebouwd uit 20 
segmenten, die alleen een stel gepaarde aanhangsels hebben. 
In de loop van de evolutie zijn sommige segmenten met elkaar 
versmolten en hebben de aanhangsels vaak een gespecialiseerde 
funktie gekregen. 

II.7.2.1 De kop (Pinkster & PLatvoet 1986) 

De in onze wateren Ie 
samengestelde ogen, d 
(Figuur paragraaf II. 
van de kop en de vorm 
eerste antenne bestaa 
een nevenflagel. Op d 
die een chemoreceptor 
bestaat uit een stam 
bevinden zich haren, 
onduidelijk is. 
Aan de onderzijde van 
bovenlip grenst de vo 
mandibels hebben een 
het voedsel. De mandi 
functie. De achterzij 
door de onderlip. Ver 
die gebruikt om het v 

vende vlokreeften hebben een paar 
ie doorgaans donker gepigmenteerd zijn 
5.2). Ze bevinden zich langs de voorrand 

varieert van rond tot niervormig. De 
t uit een stam met daaraan een flagel en 
eze flagel bevinden zich kleine haren 
ische functie hebben. De tweede antenne 
en een flagel. Ook op deze flagel 
waarvan echter de functie nog 

de kop bevinden zich de monddelen. De 
orzijde van de mondopening af. De 
funktie bij het kauwen en snijden van 
belpalp heeft een chemoreceptoris che 
de van de mondopening wordt begrensd 
der worden de maxillen en de maxillipede 
oedsel naar de mondopening te brengen. 

II.7.2.2 Het pereion, het pleon en het urosoom 

De samenstelling van het pereion, het pleon en het urosoom 
zijn uitgebreid beschreven in paragraaf 5.2 van dit 
hoofdstuk. De bouw van de Gammaridae wijkt hiervan nauwelijks 
af. 

II.7.3 Levenscyclus en voortplanting (Pinkster & 
1986) 

Platvoet 

De eieren, die zich in de broedbuidel van het vrouwlijk dier 
bevinden, ontwikkelen zich tot de juveniele dieren. Deze 
juvenielen zijn op de geslachtskenmerken na vrijwel geheel 
ontwikkeld. Tijdens de laatste ontwikkelingsstadia verlaten 
de juvenielen zo nu en dan de broedbuidel. De 
ontwikkelingsduur verschilt per soort en is sterk afhankelijk 
van een aantal rai1ieufaktoren. 
Na een aantal vervellingen worden de dieren ges lacht s rijp. 
Bij vrouwlijke dieren is dit waar te nemen door het ontstaan 
van broedplaten aan de ventrale zijde van het tweede tot en 
met het vijfde pereionsegment. De oviducten bevinden zich aan 
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de basis van het achterste paar broedplaten. De volwassen 
mannelijke dieren zijn herkenbaar aan de aanwezigheid van 
twee genitaalpapillen, ook wel penis genoemd, ventraal op het 
zevende pereionsegment. Bij de Gammaridae vindt voorafgaand 
aan de paring een zogenaamd precopulastadium plaats. Tijdens 
dit stadium grijpt het mannetje met zijn tweede paar 
gnatopoden het vrouwtje achter de kop en blijft met haar 
rondzwemmen totdat het vrouwtje vervelt. 

-•z-

Figuur 7. Vlokreeften in het prekopulastadium (Pinkster & 
Platvoet 1986). 

Kort na de vervelling worden de eieren via het oviduct naar 
de broedbuidel verplaatst. De copulatie vindt enige malen 
plaats tussen het moment even voordat de eieren in de 
broedbuidel terecht komen tot enkele uren daarna. Hiertoe 
draait het mannetje het vrouwtje vanuit de precopula positie 
in een voor de kopulatie karakteristieke houding en wordt met 
behulp van de pleopoden sperma overgebracht in de 
broedbuide1. 
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Figuur 8. Vlokreeften in de karakteristieke 
copulatiehouding (Pinkster & Platvoet 1986) 

II.7.4 Voedsel (Pinkster & Platvoer 1986) 

Vlokreeften zijn alleseters. Ze spelen een grote rol in het 
aquatische ecosysteem omdat ze allerlei vormen organisch 
materiaal eten en tot, voor andere organismen beschikbare, 
partikels afbreken. Juvenielen eten bij voorkeur schimmels en 
algen die op (dode) planten en ander organisch materiaal 
groeien. De volwassen dieren eten hele bladeren, hout en 
(dood) dierlijk organisch materiaal. 
Gammariden zijn een belangrijke voedselbron voor vissen en 
andere grotere organismen. Ze kunnen echter bij grote 
dichtheden een concurrent worden voor de vissen en netten en 
ander vistuig aanvreten (Gammarus tigrinus, Schmitz 1960). 

II. 7 . 5 Genera 

II.7.5.1 Chaetogammarus 

Het geslacht Chaetogammarus heeft 7 erkende soorten. Het is 
een geslacht dat voorkomt langs de kusten van het 
noordoostelijk deel van de Atlantische oceaan. In Nederland 
komt èèn soort van dit geslacht voor: Chaetogammarus marinus 
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(synoniem: Marinogammarus marinus). Deze soort komt langs de 
hele Nederlandse kust en in de wateren van het Delta-gebied 
voor (geen verspreidingskaartje). 
Chaetogammarus marinus heeft een tamelijk grote tolerantie 
voor wisselende zoutgehalten van het water. Hierdoor kan de 
soort tot hoog in het littoraal doordringen. Hij komt massaal 
voor tussen bruinwieren op dijken, maar ook op of tussen 
grind, zand of slik (Dorgelo 1977, den Hartog 1964, van Maren 
1975, Sexton & Spooner 1940 en Vlasblom 1969). 

II.7.5.2 Echinogammarus 

Dit is een zeer wijd verspreid geslacht met over de hele 
wereld verspreid ongeveer 70 soorten en ondersoorten, in 
zout, brak maar vooral zoet water. In Nederland komt van dit 
geslacht èèn soort voor: Echinogammarus berilloni. Hij wordt 
aangetroffen in Limburg en het zuiden van Noord-Brabant. 

lï, ,14, ,16, |H, ,», ,», .21, ,30, ,33, 

Figuur 9. Verspreiding van Echinogammarus berilloni (Higler 
1988) . 

Het is een soort die voorkomt in de middenlopen van beken. 
Bij afwezigheid van concurrentie kan de soort ook doordringen 
in de benedenlopen van de grote rivieren en de estuariën. 
Waarschijnlijk gesteund door de voortschreidende vervuiling 
heeft de soort zich de laatste decennia in grote delen van 
West-Europa sterk uitgebreid. Waarbij de plaats van andere 
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soorten wordt ingenomen (Barnard & Barnard 1983, Pinkster 
1973) . 

II.7.5.3 Eulimnogammarus 

De meeste soorten uit dit geslacht komen voor in het Baikal 
meer, maar ook in West-Europa worden enkele 
vertegenwoordigers aangetroffen. In Nederland komt 1 soort 
van dit geslacht voor: Eulimnogammarus obtusatus. Deze 
littorale soort komt voor langs de kusten van Noord-Amerika 
en Europa (noordelijk van Bretagne). Hij leeft bij voorkeur 
op of tussen met wieren begroeide harde substraten (stenen, 
kiezel) en is dan ook algemeen langs de dijken in het 
Delta-gebied en langs de Noordzeekust en in de Waddenzee. 
Eulimnogammarus obtusatus komt laag in het littoraal voor 
omdat hij een vrij geringe resistentie heeft tegen uitdrogen 
(Dorgelo 1977, Van Maren 1975 en Steele & Steele 1970). 

II.8 Gammarus 

II.8.1 Inleiding (Pinkster & Platvoet 1986) 

Het geslacht Gammarus bestaat uit meer dan 130 erkende 
soorten en ondersoorten, waarvan de meeste in zoet water 
worden aangetroffen. Een aanzienlijk aantal soorten bewoont 
echter ook brakke en volledig mariene wateren. In Nederland 
komen van dit geslacht tien soorten voor: 
Gammarus roeseli Gervais 1835 (paragraaf II.9.1) 
G. fossarum Koch 1836 (paragraaf II.9.2) 
G. pulex Linnaeus 1758 (paragraaf II.9.3) 
G. salinus Spooner 1947 (paragraaf II.9.4) 
G. tigrinus Sexton 1939 (paragraaf II.9.5) 
G. zaddachi Sexton 1912 (paragraaf II.9.6) 
G. duebeni Liljeborg 1852 (paragraaf II.9.7) 
G. locusta Linnaeus 1758 (paragraaf II.9.8) 
G. oceanicus Segerstrale 1947 (paragraaf II.9.9) 
G. crinicornis Stock 1966 (paragraaf II.9.10) 

Aan elk van deze soorten zal een aparte paragraaf gewijd 
worden met de uit de literatuur verzamelde autecologis che 
gegevens. 

II.8.2 Levenscyclus 

De levenscyclus van Gammarus is goed bestudeerd. Op de meeste 
plaatsen waar onderzoek gedaan is, vindt eiproductie plaats 
in het voorjaar en de zomer, als de watertemperaturen 
stijgen. De temperatuur blijkt een groot effect te hebben op 
de levens lengt e, de tijd tot de eerste reproduktie, de 
periode tussen twee paringen en de lengte van de periode van 
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winterrust. Temperatuur is echter niet de enige faktor die 
invloed op deze kenmerken heeft, ook voedselkwanti- en 
kwaliteit, zoutgehalte en nog vele andere milieufaktoren 
oefenen invloed uit op de levenscyclus (Marchant 1982). Voor 
een algemeen overzicht van de levenscyclus van Gammarus wordt 
verwezen naar paragraaf II.7.3. 

II.8.3 Gedrag 

Gammarus is bekend als een organisme dat stroomop- en 
stroomafwaarts beweegt (Elliott 1969, Hultin 1971, Iversen & 
Jessen 1977, Lehmann 1967, Meijering 1977, Hughes 1970, 
Meijering 1972a). Zowel in veld als laboratorium is 
aangetoond dat de grootste aantallen gammariden 's nachts 
verplaatsen, vooral als de stroomsnelheid niet al te hoog is. 
Alleen Meijering (1972a) vond hierop een uitzondering. De 
aantallen bewegende organismen, in beide richtingen, zijn in 
het algemeen lager in de winter dan in de zomer. In een 
rivier bewegen de meeste individuen zich stroomopwaarts aan 
de zijde waar de stroomsnelheden het laagst zijn (Elliott 
1971a, Hultin 1971). 
De 'drift' (passieve stroomafwaartse migratie) is in sterke 
mate afhankelijk van de populatiedichtheid (Meijering 1972a). 
De 'drift' wordt in het algemeen niet volledig gecompenseerd 
door de stroomopwaarts e migratie (Elliott 1971a, Waters 1965, 
Meij ering 19 7 7 ) . 

II.8.4 Microdistributie en dichtheid 

Gammarus wordt in het algemeen gemakkelijk kwantitatief 
bemonsterd omdat hij zich niet diep ingraaft in stenig, 
(Waters 1976, Marchant & Hynes 1981b) of in zandig substraat 
(eigen waarnemingen). Vergeleken met vele andere 
invertebraten uit stromend water is Gammarus gemakkelijk te 
verzamelen (Carle 1977). In het algemeen komt Gammarus in de 
grootste dichtheden voor tussen macrofyten (Welton 1979) of 
in andere habitats met een lage stroomsnelheid zoals plaatsen 
vlak bij de oever (Marchant & Hynes 1981b). De hoogste 
dichtheden komen in het algemeen voor in kleine beken en de 
laagste dichtheden in rivieren met een breedte van 10 tot 30 
meter (Macan & Mackereth 1957). 
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In deze paragraaf worden de soorten behandeld. De paragrafen 
zijn ingedeeld in een aantal sub-paragrafen, waarin 
achtereenvolgens informatie over verspreiding, morfologie, 
ecologie, levenscyclus, gedrag en voedsel wordt gegeven. Voor 
de algemene kenmerken van Gammarus wordt verwezen naar voor
gaande paragrafen, in de volgende paragrafen zullen deze 
kenmerken niet verder aangehaald worden, maar alleen 
s oortsspecifieke informatie gegeven worden. In de 
beschrijving van de morfologie zullen alleen de afwijkingen 
van de algemene morfologie genoemd worden. 
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II.9.1 Gammarus roeseli Gervais 1835 

II.9.1.1 Verspreiding 

Het verspreidingsgebied van Gammarus roeseli beslaat een 
groot gedeelte van Midden-, West- en Oost Europa, alsmede een 
deel van Klein-Azië (Pinkster & Platvoet 1986). 

Figuur 10. De verspreiding van Gammarus roeseli in Europa 
(Schödel 1987) , 

In ons land wordt de soort gevonden in het zuiden en het 
oosten. 
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F i g u u r 11 De verspreiding van Gammarus roeseli in Nederland 
(Hautus & Pinkster 1987 en Higler 1988). 

II.9.1.2 Morfologie 

De mannetjes worden tot 22 mm groot en G. roeseli kan daarom 
een grote soort genoemd worden. De ogen zijn ovaal tot 
niervormig en ver van de bovenrand van de kop gelegen 
(Pinkster & Platvoet 1986). G. roeseli is eenvoudig met het 
blote oog van andere Gammarus soorten te onderscheiden door 
de aanwezigheid van dorsale carinea (kielen) op de metasoom 
segmenten (Karaman & Pinkster 1977). 
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Figuur lia. De habitus van Gammarus roeseli (Karaman & 
Pinkster 1977) . 
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Schrimpff & Foeckler (1985) hebben getracht een 
voorspellingsmodel te maken voor het al of niet voorkomen van 
Gammarus in beken en rivieren in Noordoost Bavaria 
(West-Duitsland) met behulp van een aantal hydrochemische 
variabelen. De belangrijkste variabelen die een rol speelden 
in het al of niet voorkomen van Gammarus bleken de 
concentraties van magnesium en calcium en de pH te zijn. 
Foeckler & Schrimpff (1985) hebben gezocht naar 
discriminerende hydrochemische variabelen tussen de 
verschillende habitats van Gamma rus-s oor ten. Als de 
belangrijkste discriminerende variabelen voor de habitats van 
G. roeseli, G. pulex en G. fossarum vonden zij de 
concentraties van kalium, magnesium en chloride en het 
geleidingsvermogen. Ze geven niet aan welke variabelen bij 
welke soort horen, alleen welke variabelen discriminerend 
genoemd mogen worden. 

II.9.1.4 Levenscyclus 

Er is weinig onderzoek gedaan aan de levenscyclus van G. 
roeseli behalve een niet gepubliceerd verslag van de 
universiteit van Giessen (West-Duitsland) (Koch 1974). 
Koch-Kailnbach en Meijering (1977) onderzochten welke milieu-
faktoren invloed hadden op de duur van de precopula en de 
ei-ontwikkelingsduur bij G. pulex en G. roeseli. De 
watertemperatuur bleek de belangrijkste faktor voor bepaling 
van de precopulalengte. 

Praec. 
(d) 

12 -

10 

roeselii 

• • • • • • • 

• • •• • • • • 
• • • • •* • 

• • • • • * • * * 

•* • • • • * •« 

• • • • -4 •* 

i i _ l_ i 

10 12 14 16 18 f (°C) 

Figuur 12. Duur van de precopula van Gammarus roeseli, als 
funktie van de temperatuur (Koch-Kalnnbach & 
Meijering 1977). 
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Bij hogere temperaturen duurt de prekopula korter dan bij 
lagere temperaturen. De ei-ontwikkelingsduur vertoonde 
dezelfde trend. Opvallend was dat beide fasen bij G. roeseli 
aanmerkelijk korter duurden dan bij G. pulex. Pas bij hogere 
temperaturen is dit min is meer gelijk. 

Tabel 1. De duur van de prekopula bij verschillende 
temperaturen voor Gammarus roeseli en Gammarus 
pulex. Tussen haakjes het aantal metingen 
(Koch-Kallnbach & Meijering 1977). 

Temperature 

3- 7 °C 
7-11° C 

11-15°C 
15-19°C 

G. roeselii 

7.4 (12) 
6.0 ( 8) 
>.1 (27) 
3.5 (41) 

G. pulex 

19.7 (15) 
12.0 ( 2) 
6.6 ( 9) 
4.7 ( 7) 

Ook de zout concent rat ie bleek invloed te hebben op de 
precopulalengte en de ei-ontwikkelingsduur, maar dat is mijns 
inziens weinig zinvol daar G. roeseli alleen landinwaarts in 
zoete stromende wateren gevonden wordt. 

II.9.1.5 Gedrag 

Meijering (1972) heeft in het laboratorium onderzoek gedaan 
naar de invloed van verschillende milieufaktoren op 'drift' 
en stroomopwaartse migratie van onder anderen G. roeseli. De 
stroomopwaartse bewegingen zijn altijd aktief, terwijl 
'drift' zowel passief als aktief kan voorkomen, onder invloed 
van populatiedichtheid, gedrag, predatie en milieufaktoren 
(Meijering 1972). 'Drift' bleek zowel 's nachts als bij 
stijgende temperaturen toe te nemen. Ook snelle 
temperatuurdalingen tot om en nabij het vriespunt bleken de 
'drift' sterk te intensiveren. De 'drift' kon sterk 
verminderd worden als een substraat met voldoende 
schuilmogelijkheden aanwezig was (Meijering 1972a). Verhoging 
van de stroomsnelheid en verlaging van de lichtintensiteit 
zorgden eveneens voor een toename van aantallen 'driftende' 
dieren (Meijering 1972a). 

Meijering (1972) nam 's nachts de meeste stroomopwaarts 
bewegende dieren waar, maar ook overdag vonden deze 
bewegingen plaats. Stroomopwaarts e bewegingen werden 
geïntensiveerd door dalende temperatuur en door veranderingen 
in de waterkwaliteit. 
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ll.9.2 Gammarus fossarum Koch 1835 

II.9.2.1 Verspreiding 

Gammarus fossarum is een wijdverspreide soort in West-Europa 
(Karaman & Pinkster 1977b). 

Figuur 13. De verspreiding van Gammarus fossarum in Europa 
(Schödel 1987). 

In Nederland zijn vindplaatsen bekend uit Liraburg en 
Gelderland (Pinkster & Platvoet 1986). 
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Figuur 14. De verspreiding van Gammarus fossarum in 
Nederland (Hautus & Pinkster 1987 en Higler 
1988) . 

II.9.2.2 Morfologie 

G. fossarum is een middelgrote soort (mannetjes tot 14 mm). 
De ogen zijn klein, ovaal tot niervormig, ver van de 
bovenrand van de kop gelegen. De habitus is minder robuust 
als die van G. pulex. De penduncule van de tweede antenne 
heeft veel haren (i.t.t. G. pulex) (karaman & Pinkster 1977). 
Goedmakers (1972) beschreef een grote variabiliteit in de 
morfologie van G. fossarum, o.a. de grootte van de ogen 
vertoont grote variatie, terwijl dit bij de meeste andere 
Gammarus-soort en een stabiele eigenschap is. Veel van 
gevonden exemplaren zijn daarom als een nieuwe soort 
beschreven. Goedmakers (1972) bewees echter dat de meeste van 
deze exemplaren variaties zijn van G. fossarum. 
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Figuur 15. De habitus van Gammarus fossarum (Goedmakers 
1972) . 

II.9.2.3 Ecologie 
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waar de stroomsnelheid relatief hoog is en de 
uur relatief laag, resulterend in een konstant 
gehalte (Pinkster & Platvoet 1986, Scholz & 
5, Jahr et al. 1980, Kinzelbach & Claus 1977, 

Kallnbach & Meijering 1 9 7 0 ) . Dit voorkomen 
aakt door de capaciteit van G. fossarum om hoge 
en te weerstaan (Meijering & Pieper 1982) en als 
atief lage kompetitiedruk door andere Gammarus 
ering 1971 en Besch 1 9 6 8 ) . 
er dan de helft van de vindplaatsen van G. 
ederland ook G. pulex gevonden (Hautus & 

en Nijssen 1 9 6 3 ) . In deze gebieden leeft G. 
al in de gebieden met de hoogste stroomsnelheden 

75) vond dat de resistentie voor huiselijk 
eneemt volgens de reeks G. fossarum - G. pulex -

eeft de laagste tolerantie van deze drie soorten 
aagd zuurstofgehalte, een verhoogde temperatuur 
e pH (Meijering 1 9 8 2 ) . Meinel et al. (1985) 
arum in Oost-Hessen (West-Duitsland) tot een pH 
4. Nijssen (1963) vindt G. fossarum in Nederland 
rden van 6.2 en 7.0. In laboratorium 
van Meinel et al. (1985) met G. fossarum bleek 

van 4.5 na 5 dagen de hele populatie te hebben 
H-waarde van 4.0 na 1 dag en een pH-waarde van 
lve dag. Hogere pH's bleken na 10 dagen nog geen 
p te leveren. 
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Figuur 16. Percentage overlevenden van G. fossarum bij 
verschillende pH-waarden in beekwat er,als functie 
van de tijd (dagen) (Meinel et al. 1985). 

Franke (1977) vond dat de microhabitat van G. fossarum in 
ieder geval moest voldoen aan: 
- een maximale temperatuur van 22 C. 
- een minimale zuurstof spanning van 50 mm Hg 
- geen stilstaand water. 
Schrimpff & Foeckler (1985) vonden dat water waarin G. 
fossarum voorkomt in ieder geval 10 mg/l Mg bevat. Haeckel et 
al. (1973) toonden aan dat G. fossarum voorkeur heeft voor 
beken die door bossen lopen. G. fossarum bevindt zich dan 
vooral op plaatsen waar gevallen blad zich ophoopt, hij vindt 
hier voedsel en kan zich verstoppen. 
Jahr et al. (1980) vonden G. fossarum onder alle trofie 
stadia. In Nederland komt G. fossarum voor tot de maximale 
hoogte die in Nederland bereikt kan worden (Nijssen 1963 en 
Hautus & Pinkster 1987). Schellenberg (1942) treft G. 
fossarum in West-Duitsland aan tot op een hoogte van 800 
meter. 

II.9.2.4 Levenscyclus 

De reproduktie van G. fossarum duurt van midden maart tot 
eind september (Teichmann 1982). Dieren die tot begin mei uit 
de broedbuidel gekomen zijn worden nog datzelfde jaar 
(oktober/december) volwassen. Dieren die later geboren 
worden, bereiken pas het volgend jaar het adulte stadium 
(februari/juli) (Marchant 1982, Teichmann 1982). De 
ontwikkeling van ei tot adult duurt bij de eerstgeborenen 6 
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tot 7 maanden en bij later geborenen ongeveer 10 maanden. In 
tegenstelling tot Teichmann (1982) vond Marchant (1982) dat 
individuen die midden maart werden geboren zich datzelfde 
jaar nog voortplanten. Bij het invallen van de winter gaan 
deze dieren in rust en broeden weer aan het begin van de 
lente in het jaar daarop. De duur van de rustperiode wordt 
bepaald door de duur van de minimale watertemperatuur (<5 
graden Celcius) (Hynes 1955). De rustperiode wordt volgens 
deze auteur geinitieerd door snel dalende temperaturen in de 
herfst. 

emöryonole Phase 

juvenile und odoieszente Phase 

r:'-"-"! adultes Stadium . sexuell maktiv 

HIJ] adulte Stadien mit WurizaN n 
lautender Heproduktionspenoae 

Figuur 17. De levensloop van verschillende broedsels van G. 
fossarum (Teichraann 1982). 

In de eerste levensweken van de juvenielen is er een hoog 
sterfte percentage. Volgens Teichmann (1982) leefde na 2 
maanden nog 50% van de dieren die in het voorjaar werden 
geboren. Bij later geboren dieren ligt dit op ongeveer 25%. 
Het volwassen stadium wordt door de eerst geborenen door 5 
tot 20% van de dieren bereikt. Bij later geboren individuen 
ligt dit tussen de 20 en 30% (Teichmann 1982). De duur van de 
ontwikkeling van een broedsel in de broedbuidel bleek 
afhankelijk te zijn van de watertemperatuur. 
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Figuur 18. Relatie tussen de watertemperatuur en de 
ontwikkelingsduur van een broedsel van G. pulex 
(• ) en G. fossarum (A.) (Teichmann 1982). 

Bij de vrouwtjes bleek de duur van de broedselontwikkeling 
ongeveer even lang te zijn als de tijd tussen twee 
vervellingen. Dit komt doordat de vrouwtjes direct na de 
vervelling copuleren en een nieuw broedsel zich kan gaan 
ontwikkelen (Marchant 1982 en Teichmann 1982). Ook de duur 
van de prekopula bleek afhankelijk te zijn van de 
watertemperatuur. Wel is er in deze waarden grote spreiding 
te zien. 

Figuur 19. De relatie tussen de watertemperatuur en de duur 
van de prekopula bij G. fossarum (Teichmann 
1982) . 
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Het aantal eieren in de broedbuidel van een vrouwelijke G. 
fossarum bleek afhankelijk van de grootte van het vrouwtje. 

Tabel 2. Het gemiddeld aantal eieren in de broedbuidel van 
vrouwlijke G. fossarum per grootte klasse (Lehmann 
1967). 

Grootte vrouwtje 
(mm) 

Gem. aantal 
eieren 

4,8 
5,5 
6,4 
7,3 

Hoe groter het vrouwtje, hoe meer eieren zich gemiddeld in de 
broedbuidel bevinden (Teichmann 1982, Lehmann 1967). Per 
grootte klasse bleek gedurende het seizoen het gemiddeld 
aantal eieren per vrouwtje af te nemen (Teichmann 1982 en 
Hynes & Harper 1972) . 

Figuur 20. Gemiddeld aantal eieren in de broedbuidel per G. 
fossarum-vrouwtje per grootte-klasse gedurende 
het seizoen (Teichmann 1982). 

G. fossarum vertoont in het algemeen een zeer onregelmatige 
levenscyclus. Dit zou een aanpassing kunnen zijn aan het zeer 
dynamische milieu waarin deze soort voorkomt (hoge 
stroomsnelheden, lage tempe raturen)(Marchant 1982). 
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II.9.2.5 Gedrag 

Drie gedrag 
- Stroomopw 
- Stroomafw 
- "Drift" ( 
(Meij er ing 
In de meest 
tussen akt i 
daar mij ns 
aktieve bew 
beweging bi 
Meijering ( 
dag 1 a 2% 
(met "drift 
bewegingen) 
kleiner de 
plaatsvond. 

svormen kunnen worden waargenomen: 
aartse migratie (aktief), 
aartse migratie (aktief), 
passief stroomafwaarts) 
1972a, Lehmann 1967, Meijering 1977). 
e onderzoeken wordt geen onderscheid gemaakt 
eve en passieve stroomafwaartse migraties terwijl 
inziens een wezenlijk verschil tussen is, omdat 
eging een reaktie ergens op is en passieve 
j toeval of door een ongeluk plaatsvindt. 
1972b) vond in zijn onderzoek in het veld dat per 
van de "standing erop" door "drift" verloren ging 
" bedoelt hij hier alle stroomafwaartse 
. Verder nam Meijering (1972b) waar dat hoe 
populatie werd hoe minder stroomopwaartse beweging 

Tabel 3. Berekende populatiedichtheid, stroomop- en 
stroomafwaarts bewegende exemplaren van G. fossarum 
uit 10 meter Rohrwiesenbach (West-Duitsland) 
(Meijering 1972b). 

Datum 

19.-21. 
22. 
23. 
24. 
25. 

26.-2S. 
29. 
30. 

1. 
2. 

3.- 5. 
6. 
7. 
8. 
9. 

1C.-13. 
14. 
15. 
16. 

6. 
6. 
6. 
6. 
6. 
6. 
6. 
6. 
7. 
7. 
7. 
7. 
7. 
7 

7. 
7. 
7. 
7. 
7_ 

Population 

25 427 
23 351 
22 394 
21 308 
19 555 
18 610 
17 089 
16 010 
15 487 
14 979 
14 664 
13 566 
13 288 
12 989 
12 791 
12 535 
12 071 
11 941 
11 824 

Aufwanderer 

1192 
609 
620 

1447 
622 
830 
793 
322 
289 
119 
531 
108 
166 
68 

101 
6C 
13 
13 
8 

Gedriftete 

884 
348 
466 
306 
323 
691 
286 
201 
219 
196 
567 
170 
133 
130 
155 
404 
117 
104 
91 
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Figuur 21 Procentueel aandeel van stroomop- en 
stroomafwaarts bewegende exemplaren van G. 
fossarum van de totale populatie in 10 meter 
Rohrwiesenbach (Meijering 1972b) 

Dit is een aanwijzing dat 
populatiedichtheids afhan 
stroomafwaartse migraties 
(Meijering 1972b). 
De grootste aantallen G. 
worden 's nachts waargeno 
Meij ering 1977). 
Meijering (1972a) laat zi 
alle stroomafwaartse bewe 
temperaturen. Tevens toon 
waterkwaliteit de stroomo 
het algemeen overtreft de 
(Elliott 1971, Meijering 
dit doordat na instelling 
stroomopwaartse migratie 
"drift" konstant blijft. 
Alle groeistadia van G. f 
stroomopwaartse migratie 
paren in precopula). De v 
snelst stroomopwaarts (Me 
Sterke stroming kan de st 
reduceren. In vergelijkin 
is G. fossarum in staat d 
weerstaan (Meijering 1972 

stroomopwaartse bewegingen 
keiijk plaatsvinden en dat 

bepaald worden door milieufaktoren 

fossarum die stroomopwaarts migreren 
men (Lehmann 1967, Meijering 1972b, 

en dat de "drift" (ook hier weer 
gingen) toeneemt bij stijgende 
t hij aan dat een verandering van de 
pwaartse migratie doet toenemen. In 

"drift" de stroomopwaarts e migratie 
1977). Meijering (1972a) verklaart 
van een populatie-evenwicht de 

vrijwel tot nul reduceert terwijl de 

ossarum nemen deel aan de 
(mannetjes, vrouwtjes, juvenielen en 
olwassen mannetjes migreren het 
ijering 1972a). 
roomopwaartse bewegingen tot nul 
g met Gammarus pulex en G. roeseli 
e hoogste stroomsnelheid te 
a, Meijering & Pieper 1982). 
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II.9.2.6 Voedsel 

Zoals eerder vermeld bevindt G. fossarum zich vooral op 
plaatsen in het water waar gevallen blad zich ophoopt 
(Haeckel et al. 1973). Er blijkt voorkeur van G. fossarum te 
zijn voor bepaalde bladsoorten zoals die van Alnus glutinosa 
(zwarte els) en Fagus sylvatica (beuk), omdat de bladeren van 
deze bomen relatief zacht zijn ten opzichte van Quercus (eik) 
en Pinus (den) (Haeckel et al. 1973). Als echter alleen harde 
bladeren worden toegediend worden ook die gegeten. Worden de 
harde bladeren gekookt bestaat er geen voorkeur meer voor 
welke bladsoort dan ook (Haechel et al. 1973). 
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II.9.3 Gammarus pulex Linnaeus, 1758 

II.9.3.1 Verspreiding 

Gammarus pulex is de meest algemeen voorkomende 
zoetwatersoort in Europa en grote delen van Azië. 

Figuur 22. De verspreiding van 
(Schödel 1987). 

Gammarus pulex in Europa 

In Nederland komt alleen de ondersoort Gammarus pulex pulex 
voor (Karaman & Pinkster 1977). Als vanaf nu G. pulex wordt 
geschreven wordt G. p. pulex bedoeld. G. pulex komt voor in 
vrijwel alle zoete wateren van Nederland, al wordt zijn 
positie op veel plaatsen bedreigd door een in 1965 
geïntroduceerde soort: G. tigrinus (Pinkster & Platvoet 
1986).In stromende wateren blijft G. pulex echter de 
abundantste soort. 
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Figuur 23. De verspreiding van Gammarus pulex in Nederland 
(Hautus & Pinkster 1987, Higler 1988). 

II.9.3.2 Morfologie 

G. pulex is een grote soort (mannetjes tot 23 ram, vrouwtjes 
tot 15 m m ) , de ogen zijn klein, ovaal tot niervormig, ver 
gelegen van de bovenrand van de kop (Pinkster & Platvoet 
1986). De soort heeft een robuust uiterlijk, met een glad 
lichaam. De morfologische variatie binnen G. pulex is 
relatief klein. Grote morfologische verschillen worden wel 
gevonden tussen de verschillende ondersoorten van G. pulex 
(Karaman & Pinkster 1977). 
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Figuur 24. De habitus van Gammarus pulex (Karaman & Pinkster 
1977) . 

II.9.3.3 Ecologie 
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Dennert 1974, Karaman & Pinkster 1977). Kinne (1954) vond als 
een belangrijke oorzaak voor de interspecifieke concur
rentie, de concurrentie om een partner. De vrouwtjes van de 
verschillende Gammarussoorten moeten direkt na de vervelling 
bevrucht worden. Gebeurt de paring daarbij met een mannetje 
van een andere soort dan levert dit steriele eieren op met 
als gevolg dat de voortplanting geen nakomelingen oplevert. 
Hoewel G. pulex gewoonlijk als zoetwatersoort is beschouwd, 
wordt de soort ook gevonden bij hogere zoutconcentraties dan 
uit experimenten bleek (Vincent 1966, Vincent 1971). Schmidt 
(1913) en von Alten (1915) vonden G. pulex in bronnen met een 
zoutgehalte van ruim 25000 mg/l. Dennert (1974) vond dat G. 
pulex een optimale habitat heeft bij een concentratie van 1% 
zeewater, 10% zeewater wordt door G. pulex niet lang 
ove rleef d . 
Gammarus pulex (en andere Gammarus-soorten) kwamen 
oorspronkelijk in bijna alle stromende wateren voor. 
Tegenwoordig is de verspreiding veel minder ruim. Daarvoor 
zijn een aantal oorzaken aan te wijzen: 
- vervuiling van beken en rivieren die de zuurstof spanning 

tot onder een kritische waarde laat dalen, 
- daling van de pH als gevolg van zure regen in kombinatie 

met de aanplant van dennebos (slechte buffering), 
- onttrekking van grondwater ten behoeve van de landbouw of 

de drinkwatervoorziening, waardoor beken droogvallen 
(Meijering & Pieper 1982). 
G. pulex kan vrij hoge concentraties organische belasting 
weerstaan (Pinkster 1972, Hageman et al. 1974, Meijering & 
Pieper 1982, Jahr et al. 1980, Hobrough 1973). Opvallend is 
dat de juvenielen van G. pulex resistenter zijn ten opzichte 
van huiselijk afvalwater dan de adulten (Hobrough 1973). De 
uitwerking van organische belasting verschilt sterk per 
seizoen en is onder andere afhankelijk van de 
watertemperatuur en de waterstand (Hageman et al. 1974). 
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Figuur 25. De overlevingstijd van G. pulex in vervuiling 
veroorzaakt door urine (Hobrough 1973). 

G. pulex wordt gevonden in water met een pH tussen 5.0 en 7.0 
(Nijssen 1963). Brehm & Meijering (1982) vonden in 
laboratorium experimenten dat G. pulex minder gevoelig is 
voor lage pH's dan G. fossarum. 

5,1 4,9 4.7 4,5 4,3 4,1 3,9 3,7 3,5 p„ 

Figuur 26. De zuurgevoeligheid (in procent overlevenden bij 
12 uur blootstelling aan aangezuurd beekwater van 
twee Gammarus-soorten, aanzuring met citroenzuur 
(A)> zwavelzuur (•) en natuurlijk zuur water 
( # ) (Brehm & Meijering 1982). 
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Onder experimentele omstandigheden kan G. pulex de zuurgraad 
verhogen door ammonia of aminozuren uit te scheiden (Brehm & 
Meijering 1982). 
Het effekt van een dalende of stijgende pH werkt niet altijd 
direkt in op de dieren, maar kan bijvoorbeeld leiden tot 
mobilisatie van zware metalen die dan toxisch gaan werken 
(Brehm & Meijering 1983). 
De maximale temperatuur van water waarin G. pulex kan blijven 
leven is door Suomalainen (1958) bepaald op 22 C. 
G. pulex blijkt een hoge zuurstof spanning nodig te hebben om 
te kunnen overleven (Moller Pillot 1971, Berg 1948). 
Experimenteel is bepaald dat G. pulex 1,64 mg/l zuurstof 
nodig heeft om in leven te blijven (Steimann 1918). Meijering 
& Pieper (1982) en Davis (1975) vonden als kritische 
zuurstof spanning voor G. pulex 4 mg/l. Volgens Costa (1967) 
vertoont G. pulex bij een dalende zuurstofspanning allereerst 
een versnelde pleopode beweging en daarna zal G. pulex het 
water met de lage zuursto fs panning proberen te ontwijken. Hoe 
lager de zuurstof spanning hoe sneller deze vluchtreaktie 
o p t r e e d t . 

30r 
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* 20 

1 16 

2 ,o 
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. . ^ * 
2 3 4 5 6 

Oj mfl/L 

Figuur 27. De tijd voordat Gammarus pulex een vluchtreaktie 
vertoont bij verschillende zuurstof concent rat ie s. 
(14-15 graden Celcius) (Costa 1967). 

Suomalainen (1958) heeft bij verschillende temperaturen het 
zuurstofverbruik van Gammarus pulex bepaald. 
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Tabel 4. Het zuurstofverbruik van Gammarus pulex bij 
verschillende temperaturen (Suomalainen 1958) 

tempe rat uur 
(°C.) 

2 
5 

10 
15 
18 
20 
22 
23 
25 

zuurs tof ver 
(mg/l) 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

.07 

. 11 

.14 

.17 

. 19 

.22 

.23 

.16 

brui k 

dood 

Voor twee stoffen zijn toxiciteit s tes ten gedaan: 
- Cadmium (Williams et al 1985, Rehwoldt 1973), 
- Thirame (Bluzat & Seugè 1983) . 

De LC50 96 uur bleek 0.02 mg Cd/l te zijn volgens Williams et 
al. (1985) (12 graden Celcius, pH = 7.7, Hardheid = 152 mg/l 
CaCO., en stromend water). Rehwoldt et al. (1973) vond voor de 
LC50 96 uur 0.07 mg/l Cd (17 graden Celcius, pH = 7.6, 
hardheid = 50 mg/l CaCO, en stilstaand water). 
Bluzat & Seugè (1983) vonden dat Thirame (= dithiocarbamate ; 
Bayer) de overIevenskans van G. pulex ernstig bedreigt. 
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Figuur 28. Vervuiling van het water met Thirame: tijds effect 
kurve bij verschillende concentraties van Thirame 
(Bluzat & Seugè 1983). 
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Volgens een aantal auteurs is calcium een minimum faktor, 
wil zeggen dat een bepaalde concentratie Ca nodig is voor 
pulex om te kunnen overleven; 

- 2 mg/l Ca (Macan & Mackereth 1957), 
- 3.5 mg/l Ca (Maitland 1965), 
- 5 mg/l Ca (Schumann 1928), 
- 8 mg/l Ca (Wundsch 1922), 
- 20 mg/l Ca (Hynes 1960). 

II.9.3.4 Levenscyclus 
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Figuur 29. De levenscyclus van een vrouwlijke Gammarus pulex, 
J = juveniel, I = onvolwassen, M = volwassen, f = 
broedsel geproduceerd, ^ = mogelijk broedsel 
geproduceerd (Welton & Clarke 1980). 
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Figuur 30. Het grootteklasse-verloop van een populatie van 
G. pulex gedurende een jaar (Iversen & Jessen 
1977). 
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Figuur 31. Het grootteklasse-verloop van een populatie van G 
pulex gedurende een jaar (Welton 1979). 
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Figuur 32. Het grootteklasse-verloop van een populatie van G, 
pulex gedurende een jaar (Hynes 1955). 

Figuur 33. Het grootteklasse-verloop van een populatie van G. 
pulex gedurende een jaar (Maitland 1965). 
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De populatiedichtheid van een populatie van G. pulex vertoont 
een maximum in september en een minimum in februari (Welton 
1979, Hynes 1955, Teichmann 1982). 

12,000 
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2000-

o ' N 'O I J ' F ' M ' A ' M ' J ' J ' A ' S ' O 

Month 

Figuur 34. Seizoensvar iatie in de populatiedichtheid van 
Gammarus pulex (Welton 1979). 

2 
Dit gegeven en het maximale aantal exemplaren per m hebben 
invloed op de productie van een populatie van G. pulex. 
Welton (1979) vindt bij een maximale dichtheid van 10000 
exemplaren per m een jaarlijkse produktie van 12.9 g 
drooggewicht/m2 . Iversen & Jessen (1977) vinden een produktie 
van 4.7 g drooggewicht/m2/jaar (maximale populatiedichtheid 
1425 exemplaren/m2). 
In juni en juli neemt de gemiddelde lengte van de individuen 
sterk af. Daar zijn twee redenen voor aan te wijzen: 

- De geboorte van grote aantallen juvenielen, 
- De sterfte van een deel van de adulten (Hynes 1955). 

De maximale leeftijd die in het veld gevonden wordt door 
verschillende auteurs verschilt aanzienlijk: 

- 1 jaar (Hynes 1955) 
- 2 jaar (Iversen & Jessen 1977) 
- 2.5 jaar (Welton & Clarke 1980). 

Dit zou kunnen ontstaan door verschillen in milieu 
omstandigheden maar een verschil van 1.5 jaar is m.i. erg 
onwaarschijnlijk en het is misschien interessant om de 
maximale leeftijd van G. pulex onder verschillende milieu-
omstandigheden experimenteel te bepalen. 

De vrouwtjes dragen afhankelijk van hun lengte een bepaald 
aantal eieren. Hoe groter het vrouwtje, hoe meer eieren, 
hiertussen is een lineair verband. 
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Tabel 5. De lengte van een vrouwtje van G. pulex en het 
aantal eieren in haar broedbuidel (Marchant 1982) 

lengte 
vrouwtj e 

( mm) 

6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 

Gera . aantal 
eieren 

We lton 1979 

3.3 
7.7 

12.1 
16.5 
20 .8 
25 .2 
29 .6 

Gem. aantal 
eieren 

Hynes 1955 

2.3 
7 .0 

11 .7 
16.5 
21.2 
25.9 
30.6 

s: 

rerra'e lenqtn (n-,m i 

Figuur 35. De relatie tussen het gemiddeld aantal eieren en 
de lichaamslengte van een vrouwtje van Gammarus 
pulex, met de standaardafwijking. De vergelijking 
van de getekende lijn is: Y = 4,39 X - 23.06, 
waarin Y het aantal eieren per vrouwtje is en X 
de lengte van het vrouwtje (Welton 1979). 

Het aantal eieren per vrouwtje per grootteklasse blijkt bij 
G. pulex (evenals bij G. fossarum) af te nemen gedurende het 
broedseizoen (Hynes 1955, Berg 1948, Heinze 1932, Teichmann 
1982) . 
De mannetjes in precopula zijn in het algemeen groter dan de 
vrouwtjes (Birkhead & Clarkson 1980, Bjerknes 1974, Thompson 
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van G. pulex is in sterke mate afhankelijk 
eratuur (Nilsson 1977, Welton & Clarke 1980, 

ikkeling van eieren als funktie van de 
wordt door Nilsson (1977) gegeven als: 

log D = 2.04 - 0.52 (log T)2 

waarin: D = aantal dagen 
T = watertemperatuur ( C ) . 

log D 

log D = 2.04-0.52(logT)2 

logT 

Figuur 36. De relatie tussen de ontwikkelingsduur van eieren 
van Gammarus pulex en de watertemperatuur (Nilsson 
1977) . 

Welton & Clarke (1980) vinden voor dezelfde relatie: 

l o g D = 5.752 + 0.962 log. T 
6 e 
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Welton & Clarke (1980) voerden daarnaast nog experimenten uit 
om de lengtegroei van G. pulex bij verschillende temperaturen 
te vinden. 

5C 20C 

Figuur 37. De relatie tussen lengtegroei en de tijd bij vier 
temperaturen: (a) 5 ° C , (b) 1 0 ° C , (c) 1 5 ° C , (d) 
20°C. De stippellijn geeft de 95% 
betrouwbaarheids1imiet voor de getekende lijn aan 
(Welton & Clarke 1980). 

Welton (1979) en Nilsson (1979) vinden een bepaalde 
temperatuur som die nodig is voor de ontwikkeling van eieren 
van G. pulex, dus hoe hoger de temperatuur van het water, hoe 
sneller de ontwikkeling van de eieren gaat (370 °C.: Welton 
1979; 336 °C.: Nilsson 1979). 
Juvenielen van G. pulex zijn in het algemeen beter bestand 
tegen de effekten van organische vervuiling. Dit zou een 
reden kunnen zijn waarom de meeste juvenielen pas adult 
worden in de winter of vlak daarna, een soort natuurlijke 
bescherming tegen de effekten van organische belasting, die 
in de zomer het sterkst zijn (Hobrough 1973). 
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Drie soorten gedrag kunnen wo 
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II.9.3.6 Voedsel 

Gammarus pulex is hoofdzakelijk een detritus-eter . Hij speelt 
een belangrijke rol in de aquatische voedselketen (Pinkster & 
Platvoet 1986, Clegg 1952, Wesenberg-Lund 1939). Zijn voedsel 
bestaat hoofdzakelijk uit allochtoon blad (Haempel 1908, 
Steusloff 1943, Hynes 1954, Hynes 1963, Minckley 1963, 
Minshall 1967). G. pulex vertoont een duidelijke voorkeur 
voor snel verterende bladeren zoals els (Alnus), iep (Ulmus), 
es (Fraxinus) en esdoorn (Acer) (Malicky 1985). 
Er is ook waargenomen dat G. pulex zich voedt met de op dode 
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bladeren bevindende schimmels, bakterien en algen (Hynes & 
Williams 1965, Kaushik & Hynes 1971, Bärlocher & Kendrick 
1973a+b, Nilsson 1974, Brehm & Meijering 1982a). Willoughby & 
Sutcliffe (1976) hebben experimenteel bepaald voor welke 
voedselbron G. pulex voorkeur heeft. 

Tabel 6. Overleving en vervellingsint ervallen bij Gammarus 
pulex, gevoed op een reeks van voedselbronnen, n = 
aantal vervellingen, mi = gemiddeld interval tussen 
twee vervellingen (Willoughby & Sutcliffe 1976). 

Food 

Decaying elm and 
oak leaves 

Undecayed oak leaves 
Green grass iMoliniu) 
Trit laillnm fungus 
Claxariopsis fungus 
Zygogoniimi alga 
Brown grass (Molinia) 
Sardia liverwort 
No food p to \ ided 

Proportion of animals 

21 days 

6 6 
6 6 
6,7 

10;10 
8 8 
5 6 
5 5 
5 5 

10,16 

42 days 

5 5 
5 5 
4 5 

surviving 

70 days 

5/5 
5/5 
3/4 

not continued 
7.8 
2 5 
5 5 
0 ,5 ' 
0 16 (33 days) 

4/6 
o;5 
1/5 
— 
— 

n 

18 
15 
9 
6 

12 
2 
6 
0 
0 

nu 

14-6+1-86 
15 -4+1-85 
17-4 + 2-24 
17-5 + 2-95 
18-4 + 3-65 
21-0+12-71 
28 -5± 12-95 

— 
— 

Er zijn nog vele andere onderzoeken gedaan en opmerkingen 
gemaakt over het voedsel van G. pulex (tabel 7 ) . 
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Tabel 7. Verschillende voedselbronnen van Gammarus pulex 

Voedsel Auteur(s) 

Ranunculus spec. 
Callitriche spec. 
Achanthes lancelota 
A. minutlssima 
Cymbella affinis 
C. ventricosa 
C. ventricosa var. minula 
Meridion ciculare 
Gomphonema olivaceum 
G. subclavatum 
Navicula vulpina 
Nitzschia subtilis var. paleacea 
Oscillatoria angustissima 
Nitella flexilis 
UImus carpinifolia 
Orthoclaniidae 
Simulium 
Gammarus spec. 

1979 

Moore 1975 

We It on 
H 

Willoughby 
Willoughny 
Clegg 1952 

1983 
& Earnshaw 1982 

Pinkster & Platvoet 1986 

G. pulex is in de aquatische voedselketen eveneens van belang 
als prooi voor andere organismen (Macan & Mackereth 1957). 

Tabel 8. Predatoren van Gammarus pulex 

Predator Auteur 

Perla bipunctuata (haft) 
Periodes microcephala (haft) 
Isoperla grammatica (haft) 
Salmo trutta (zeeforel) 
Phoxinus anguita (Elrits) 
Nemacheilus barbulata (Bermpje) 
Anguila anguila (Paling) 
Rutilis rutilis (Blankvoorn) 
Leuciscus leuciscus (Serpeling) 
Gobio gobio (Riviergrondel) 
Anthya fuligula (Kuifeend) 
Esox lucius (Snoek) 
Cottus gobio (Rivierdonderpad) 

Macan & Mackereth 1957 

Hartley 948 

Frost 1954 
Smyly 1957 
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II.9.4 Gammarus salinus Spooner 1947 

II.9.4.1 Verspreiding 

Gammarus salinus is in zijn verspreidingsgebied beperkt tot 
de brakke wateren langs de kust van West-Europa. Hij komt 
voor op de Britse eilanden, België, Nederland, de estuariën 
van de Noord-Duitse rivieren, Denemarken, de Zweedse westkust 
en de Baltische zee (Den Hartog 1964, Lincoln 1979, Spooner 
1947). In Nederland komt G. salinus voor in de wateren van 
het Delta-gebied en in gebieden langs de kust met 
zoetwater invloed (Pinkster & Platvoet 1986). 

GAMMARUS SALINUS 

Figuur 38. De verspreiding van Gammarus salinus in het 
Delta-gebied (•= buitendijks, A. =binnendi j ks ) 
(Den Hartog 1964) . 

II.9.4.2 Morfologie 

Gammarus salinus is een grote soort (mannetjes tot 22 mm, 
vrouwtjes tot 17 m m ) . De ogen zijn langgerekt, iets meer dan 
twee maal zo lang als breed, dicht bij de bovenrand van de 
kop gelegen (Pinkster & Platvoet 1986). De soort is vroeger 
vaak verward met Gammarus zaddachi, kweekproeven hebben 
echter aangetoond dat het om verschillende soorten gaat en 
niet om ondersoorten (Lincoln 1947). Vooral juveniele 
exemplaren van G. zaddachi lijken sterk op adulten van G. 
salinus, omdat bij de juvenielen van G. zaddachi de zeer 
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karakteristieke beharing op de basis van de pereiopoden nog 
ont breekt. 

Figuur 39. Morfologie van de zevende pereiopode van Gammarus 
salinus, let op de beharing op de basis (Pinkster 
& Platvoet 1986) . 

Figuur 40. Morfologie van de zevende pereiopode van Gammarus 
zaddachi, let op de beharing op de basis 
(Pinkster & Platvoet 1986). 

II.9.4.3 Ecologie 

Gammarus salinus komt voor in het zoutere gedeelte van het 
mesohalien en minder zoute gedeelte van het polyhalien (Den 
Hartog 1964). De optimale zout concent ratie voor G. salinus 
wordt door Kinne (1960) bepaald als 10 pro mille S. Als de 
doorstroming van rivieren laag is en dus de zout concent ratIe 
in het oorspronkelijke habitat onder invloed van zeewater 
stijgt, zal G. salinus stroomopwaarts migreren. Als de 
doorstroming hoog is migreert G. salinus zeewaarts (Den 
Hartog 1964). G. salinus wordt ook wel samen gevonden met 
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e groot de concentraties in de organismen was. 

II.9.4.4 Levenscyclus 

De levenscyclus van G. salinus is voorzover bekend niet zeer 
uitgebreid onderzocht. 
De reproductieperiode van G. salinus duurt van maart tot 
november en kan dus vrij lang genoemd worden (Den Hartog 
1 9 6 4 ) . De ontwikkeling van ei tot juveniel in de broedbuidel 
is voor G. salinus bij verschillende temperaturen onderzocht 
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Figuur 41. De ontwikkelingsduur van bevruchte eieren bij 
verschillende temperaturen (zout concent rat ie is 
pro mille S (Kinne 1960). 

10 

Bij een temperatuur van 19-20°C (zomersituatie) en een 
zoutconcentratie van 10 pro mille S worden vrouwtjes van G. 
salinus sexueel rijp na 20 tot 30 dagen (totale lengte 7 - 8 
m m ) . De mannetjes worden tot enkele weken later ges lacht sriip 
(Kinne 1960). 
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Figuur 42. Lengtegroei van vrouwelijke Gammarus salinus na de 
geboorte uit de broedbuidel (temperatuur: 19°C, 
zoutconcentratie: 10 pro mille S (Kinne I960).' 

De vervellingsfrequentie van G. salinus blijkt te variëren 
met de temperatuur terwijl de zoutconcentratie hierop geen 
invloed bleek te hebben. In het algemeen zijn de 
vervellingsfrequenties bij mannetjes korter dan bij de 
vrouwtjes. Na 4 vervellingen werden de verve 11ingsint ervallen 
bij vrouwelijke exemplaren steeds langer. 
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Figuur 43. Vervellingsfrequentie van ges lacht srijpe vrouwtjes 
als functie van de temperatuur en bij 
verschillende zoutconcent raties (Kinne 1960) . 
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II.9.5 Gammarus tigrinus Sexton 1939 

II.9.5.1 Verspreiding 

Gammarus tigrinus is een uit Noord-Amerika afkomstige soort, 
die in de jaren dertig ineens massaal in Groot-Brittannië 
bleek voor te komen, waarschijnlijk aangevoerd in 
ballasttanks van oceaanschepen (Hynes 1955). De soort is 
daarna uitgezet in West-Duitsland om te bestuderen hoe de 
verspreiding van G. tigrinus in zijn werk gaat. Dat bleek 
enorme gevolgen te hebben doordat door de voortschrijdende 
vervuiling geen concurrentie door andere Gammarussoorten meer 
plaatsvond. In enkele jaren breidde de soort zich explosief 
uit met als gevolg dat er al na een aantal jaren klachten 
kwamen van vissers in West-Duitsland dat hun vistuig werd 
aangevreten door enorme horden 'garnalen' (Schmitz 1960). 
Waarschijnlijk is de soort via de Duitse rivieren in 
Nederland terechtgekomen (Chambers 1977, Pinkster & Platvoet 
1986). Nijssen & Stock (1966) geven echter nog een andere 
(veel onwaarschijnlijker) mogelijkheid. In 1960 zijn na een 
aantal experimenten enkele tientallen exemplaren van G. 
tigrinus 'weggegooid' in het IJsselmeer (Fig. 44). De soort 
heeft zich daarna snel verspreid over grote delen van 
Nederland en is op dit moment in het westen en noorden van 
ons land de meest algemeen voorkomende soort (Pinkster & 
Platvoet 1986, Schmitz 1960, Dieleman & Pinkster 1977, 
Pinkster, Dieleman & Platvoet 1980, Dennert, Dennert & Stock 
1968, Lourens 1972, Nijssen & Stock 1966, Gras 1971, Pinkster 
& Platvoet 1983, Pinkster & Stock 1967, Pinkster, Smit & 
Brandse-de Jong 1977, Chambers 1973, Chambers 1977). 
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Figuur 44. De verspreiding van Gammarus tigrinus in 1965 (de 
pijl geeft aan waar in 1960 enkele exemplaren van 
G. tigrinus zijn uitgezet) (Nijssen & Stock 1966). 

Figuur 45. De verspreiding van Gammarus tigrinus in 
(Hautus & Pinkster 1987, Higler 1988). 

1987 
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II.9.5.2 Morfologie 
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II.9.5.3 Ecologie 

Gammarus tigrinus wordt in ons land vooral in oligohaliene 
wateren aangetroffen (Nijssen & Stock 1966, Pinkster & 
Platvoet 1986). Hij is in staat te leven in verontreinigde 
tot zeer verontreinigde wateren, wat zijn succes in veel 
wateren in Nederland mede verklaart (Pinkster & Platvoet 
1986, Schmitz 1960). De soort blijkt in wateren waar hij 
samen gevonden wordt met de inheemse soorten (G. pulex, G. 
zaddachi of G. duebeni) de concurrentie zeer goed aan te 
kunnen. Pinkster, Smit & Brandse-de Jong (1977), Pinkster & 
Platvoet (1986), Chambers (1977), Hynes (1955), Teichmann 
(1982) geven daarvoor drie redenen: 

- de reproduktiecyclus heeft een rustperiode in de 
wintermaanden en reproductie vindt dus in de warme 
zomermaanden plaats, de groei gaat sneller dan die van G. 
zaddachi en G. duebeni die alleen reproduceren in de 
koude wintermaanden, 

- de incubatiet ijd van G. tigrinus is veel korter dan die 
van de inheemse soorten (G. tigrinus 16 generaties per 
jaar, inheemse soorten 4-6 keer per jaar, 

- het duurt bij G. tigrinus maar kort voordat sexuele 
rijpheid bereikt wordt, dan bij de inheemse 
Gamma rus soorten. 

De lokale soorten kunnen de competitie alleen aan: 
- G. pulex: In zoet stromend water, 
- G. zaddachi: In wateren met een zeer hoog zoutgehalte, 
- G. duebeni: In extreem variabele habitats 
(Pinkster & Platvoet 1986, Pinkster, Smit & Brandse-de Jong 
1977) . 

Gammarus tigrinus is niet goed bestand tegen extreem, lange 
en koude winters. Dit bleek na de strenge winter van 
1978/1979. G. tigrinus was toen op veel plaatsen verdwenen, 
ten voordele van de inheemse soorten, die een korte opbloei 
meemaakten (Pinkster & Platvoet 1986, Dieleman & Pinkster 



1980). 

II.9.5.4 Levenscyclus 
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assen (Hynes 1955, Chambers 1 9 7 7 ) . De generatie die 
rwinterd gaat eind mei dood, wat tot gevolg heeft 
middelde lengte van de populatie daalt (Hynes 1 9 5 5 ) . 
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jk van het tijdstip van geboorte. Door extreem hoge 
eraturen is het mogelijk dat nog een generatie uit 
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20°C te zijn (Hynes 1 9 5 5 ) . 
n G. tigrinus heeft zijn kleinste dichtheid 
chijnen van de eerste jongen in mei. De 

hierna snel en in juli wordt de grootste 
t. De populatie blijft dan tot november 
oot (Chambers 1 9 7 7 ) . De turnovertijd van een 

tigrinus wordt door Chambers (1977) berekend 

ngte van individuen uit een populatie 
eken, in mei en in september (Clemens 1950, 
ynes 1 9 5 5 ) . Hiermee samenhangend vertoont het 

eieren per vrouwtje eveneens twee pieken 
r) (Hynes 1955, Chambers 1 9 7 7 ) . Hieruit kan 
rden dat het aantal eieren per vrouwtje per 
correleerd moet zijn. Dat blijkt ook uit 
rimenten van Chambers ( 1 9 7 7 ) , al nam hij wel 
in zijn resultaten waar. 

Tabel 9. Het aantal eieren per vrouwtje van Gammarus tigrinus 
per grootteklasse (Chambers 1 9 7 7 ) . 

Groo 11 eklas s e 
( mm) 

Aantal eieren 

4-5 
5-6 
6-7 
7-8 
8-9 

>9 

1-9 
1-17 
4-28 
6-42 

27-57 
26-73 

Hynes (1955) vond een maximum aantal eieren bij G. tigrinus 
van 86. 
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In tegenstelling tot andere Gammarus-soorten vertoont het 
aantal eieren per vrouwtje per grootteklasse geen afname 
gedurende het seizoen (Hynes 1955). De incubâtiet ijd van 
eieren van G. tigrinus is negatief gecorreleerd met de 
watertemperatuur (niet lineair) (Chambers 1977, Clemens 1950, 
Vlasblom 1969, Hynes 1955). 
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Tabel 10. De incubât iet ijd van eieren van G. tigrinus bij 
verschillende temperaturen (Chambers 1977). 

t emperatuur 
(°C) 

6.1 
13.0 
15.5 
19 .0 
21 .0 
21 .6 

i n c u b â t i e t i j 
( d a ; 

22 
15 
14 

9 
9 
8 

g e n ) 

. 0 

. 3 

. 0 

. 6 

. 1 

. 0 

d 

Hynes (1955) vindt bij 16 C een incubâtiet ijd van 16 dagen. 
De groeisnelheid van G. tigrinus wordt door Chambers (1977) 
in de volgende vergelijking uitgedrukt: 

A = 0.035 + (-0.0056 S) + (0.00074 T) 

waarin: A = dagelijkse toename in lengte (mm) 
S = lengte van het organisme (mm) 
T = temperatuur ( C.) 

Tabel 11. De tijd die juveniele vrouwtjes van G. tigrinus 
nodig hebben om volwassen te worden bij 
verschillende temperaturen (Chambers 1977). 

temperatuur 
(°C.) 

tijd (dagen) 

12 
14 
16 
18 
20 

35 
33 
31 
30 
29 

Hynes (1955) vond dat bij een temperatuur van 2 C individuen 
van G. tigrinus na 8 maanden nog niet volwassen waren, al 
hadden ze al wel de lengte (4-5 mm) daarvoor bereikt. 
De levenslengte van een vrouwtje van G. tigrinus werd 
eveneens door Chambers (1977) bepaald en bleek negatief 
gecorreleerd te zijn met de temperatuur van het water. 
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Tabel 12. De levenslengte van een vrouwtje van G. tigrinus 
bij verschillende watertemperaturen (Chambers 
1977) . 

t emperatuur 
(°C.) 

levens lengte 
(dagen) 

14 
16 
18 
20 

64 
60 
56 
53 

Een vrouwtje van G. tigrinus is dus in staat drie broedsels 
te produceren in haar leven (Chambers 1977). 

Er is geen literatuur met betrekking tot het gedrag van G. 
tigrinus gevonden. 

II.9.5.5 Voedsel 

Over het voedsel van G. tigrinus is geen literatuur gevonden, 
wel vond Clemens (1950) dat G. tigrinus in grote hoeveelheden 
werd gegeten door: 

- Gasterosteus aculeatus 
- nymphen van Ischnura elegans. 

Deze dieren blijken voorkeur te hebben voor de juvenielen van 
G. tigrinus. 
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II.9 .6 Gammarus zaddachi Sexton 1912 

II.9.6.1 Verspreiding 

Het verspreidingsgebied van Gammarus zaddachi is niet precies 
bekend. Deze soort komt voor langs de kusten van het 
noordelijk deel van de Atlantische Oceaan, met voorkeur voor 
estuaria. De zuidelijkste grens van het verspreidingsgebied 
is waarschijnlijk het estuarium van de Loire (Frankrijk), 
terwijl de noordelijkste vindplaats de monding van de rivier 
Dvina (Sovjet-Unie) is (Pinkster & Platvoet 1986, Den Hartog 
1964, Spooner 1947, Segerstrale 1947). 
In Nederland wordt G. zaddachi gevonden in het Deltagebied 
(binnen- en buitendijks), het Noordzeekanaal en de 
achterdijkse wateren met een licht verhoog zoutgehalte in de 
provincies Noord- en Zuid-Holland, Friesland en Groningen 
(Pinkster & Platvoet 1986). 

ZA-DOAOV 

16' ' 18 ' 20 ' 2 1 " 2 6 ! Î B ' 30 32 

Figuur 46. De verspreiding van Gammarus zaddachi in Nederland 
(Hautus & Pinkster 1987, Higler 1988). 
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11.9.6.2 Morfologie 

Gammarus zaddachi is een grote soort (mannetjes tot 22 mm, 
vrouwtjes tot 15 m m ) . De ogen zijn langgerekt, meer dan twee 
maal zo lang als breed, dicht bij de bovenkant van de kop 
gelegen. De eerst antenne is dicht behaard met rechte setae. 
G. zaddachi heeft een vertikale tekening op de segmenten van 
pereion en metasoom die lijkt op de 'tijgering' van G. 
tigrinus. Vroeger is de soort vaak verward met G. salinus 
(paragraaf II.9.4.2) (Pinkster 5e Platvoet 1986). 

11.9.6.3 Ecologie 

Gammarus zaddachi komt voor in het sublittoraal van het 
mesohalien, het oligohalien en het infrahalien van estuaria. 
Het is niet ongewoon dat G. zaddachi gevonden wordt in brakke 
binnendijkse wateren. In de zoutere delen van het mesohalien 
wordt G. zaddachi weggeconcurreerd door G. salinus. 
G. zaddachi bewoont vooral het gebied juist beneden het 
laagwaterpei1 en komt zelden voor in diepere wateren op de 
bodem, waar G. salinus het dominantst is (Den Hartog 1964). 
In het oligo- en infrahalien van de estuaria komt G. zaddachi 
voor in de bovenste strook van het sublittoraal, maar hij is 
ook aanwezig in rivierbeddingen, waar hij wordt blootgesteld 
aan hoge stroomsnelheden (Den Hartog 1964). In de 
rivierbeddingen bevindt G. zaddachi zich vooral tussen 
opeenhopingen van dood plantenmateriaa1, tussen dichte 
begroeiing van Cordylophora caspia (poliep) op beschoeiïngen 
en boeien, onder of tussen stenen en hij begraaft zich ook 
wel in zandige bodems (Den Hartog 1964). 

Schellenberg (1937), Schellenberg (1942), Caspers (1959) en 
Kothé (1961) vonden G. zaddachi in de Elbe (West-Duitsland) 
van het alfa-mesohalien tot in het infrahalien. De soort 
bewoont daar vooral de delen van de rivier met de laagste 
stroomsnelheden en wordt zelden op of bij boeien gevonden. In 
de Eeras (West-Duitsland) werd G. zaddachi alleen gevonden in 
het oligohalien (Stock & De Vos 1960). Spooner (1957) vond G. 
zaddachi alleen in de uiteinden van estuaria tot aan de grens 
van de getijde-invloed. In de Weser (West-Duitsland) komt de 
soort stroomopwaarts voor tot het punt waar alleen invloed 
van de rivier nog merkbaar is (Den Hartog 1963a). 
Spooner (1947) vond een optimale zout concent rat ie voor G. 
zaddachi van 1 pro mille S. De maximale zout concent rat ie 
wordt door opgegeven als zijnde 14 pro mille S. Goodhart 
(1941) vond G. zaddachi tussen de isohalienen van 0.6 en 15.8 
pro mille S. Segerstrale (1947, 1950, 1951) vond als laagste 
limiet voor het zoutgehalte van G. zaddachi 2 pro mille S, 
maar vond de soort nooit in zoet water. Dit is in 
tegenstelling met Hynes, Macan & Williams (1960) die G. 
zaddachi in Groot-Brittannië wel in zoet water aantroffen, 
maar tevens rapporteerden dat hij zich daar niet voortplant. 
G. zaddachi wordt in Nederland regelmatig samen gevonden met 
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Tabel 13. Het zuurstofverbruik van Gammarus zaddachi bij 
verschillende zout concent raties (Suomalainen 1958). 

zout concent rat ie 
(pro raille S.) 

0.1 
0.4 
0.7 
1 .0 
2.0 

zuurs tofverb 
(mg/l/uur) 

0.10 
0.18 
0.14 
0.13 
0.14 

rui k 

Tabel 14. Het zuurstofverbruik van G. zaddachi bij 
verschillende watertemperaturen (Suomalainen 1958). 

watertemperat uur 
(°C.) 

zuurstofverbruik 
(mg/1/uur) 

2 
5 

10 
15 
18 
20 
22 
23 
26 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

08 
12 
15 
18 
21 
24 
17 

dood 

Turoboyski & Styczynska-Jurewicz (1985) vonden dat de 
olieverwij derende detergent Pa-Ta in concentraties > 1000 ppm 
een sterk toxisch effekt had op G. zaddachi. De dieren waren 
bij deze concentraties binnen drie dagen dood. 

II.9.6.4 Levenscyclus 
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II.9.7 Gammarus duebeni Liljeborg 1852 

Gammarus duebeni wordt in Europa vertegenwoordigd door twee 
ondersoorten: - Gammarus duebeni duebeni, 

- Gammarus duebeni celticus. 
Omdat in Nederland slechts G. d. duebeni voorkomt wordt de 
soort in deze paragraaf Gammarus duebeni genoemd. 

II.9.7.1 Verspreiding 

Gammarus duebeni is een algemene soort in de brakke wateren 
van de kustgebieden van Noordwest-Europa. G. duebeni bereikt 
zijn noordelijke verspreidingsgrens in Noord-Siberië, 
IJsland. Groenland en Oost-Canada. De zuidelijke 
verspreidingsgrens van G. duebeni ligt bij Engeland en 
Bretagne (Frankrijk) (Den Hartog 1964). 
In Nederland wordt de soort aangetroffen in binnendijkse 
wateren waar ten gevolge van kwel of lekkage enorme 
fluctuaties in het zoutgehalte optreden. Verder wordt hij 
gevonden in het bovenste deel van de littorale zone van het 
IJsselraeer en andere grote brakke wateren (Pinkster & 
Platvoet 1986). 

Figuur 47. De verspreiding van Gammarus duebeni in Nederland 
(Hautus & Pinkster 1987, Higler 1988). 
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II.9.7.2 Morfologie 

Gammarus duebeni is een grote soort (mannetjes tot 22 mm, 
vrouwtjes tot 16 m m ) . De ogen zijn niervormig tot langgerekt, 
maximaal twee maal zo lang als breed, dicht bij de bovenrand 
van de kop gelegen. De basis van de zevende pereiopode is 
veel breder dan de rest van de poot (= posterodistale 
lob)(Pinkster & Platvoet 1986). 

Figuur 48. De pos terodis tal e lob aan de basis van de zevende 
pereiopode van Gammarus duebeni (Pinkster & 
Platvoet 1986) . 

De derde uropode is zeer dicht bezet met geveerde setae. 

II.9.7.3 Ecologie 

Gammarus duebeni vertoont duidelijk voorkeur voor een brak 
milieu, maar wordt daar de laatste jaren niet vaak meer 
aangetroffen doordat hij in vergelijking mat andere 
gammariden een lage voortplantingssnelheid heeft. Dit heeft 
tot gevolg dat G. duebeni door G. zaddachi, G. tigrinus en 
G. pulex uit zijn habitat verdrongen wordt naar extreme 
situaties. De omstandigheden kunnen daar zeer extreem zijn 
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als gevolg van verzoeting (regen), verdamping, springvloeden 
en temperatuurschommelingen (Pinkster & Platvoet 1986). 
Gammarus duebeni is algemeen in het getijdegebied van het 
oligo- en het mesohalien. Gedurende droge perioden is G. 
duebeni in staat zijn verspreidingsgebied stroomopwaarts uit 
te breiden, als daarna echter de doorstroming van rivieren 
weer groter wordt, verliest de soort snel weer terrein (Den 
Hartog 1964). In estuariën is G. duebeni de dominante soort 
van het eulittoraal, de grootste aantallen worden gevonden in 
de bovenste strook van dit gebied (Den Hartog 1964). G. 
duebeni verschuilt zich tussen stenen en andere voorwerpen. 
Hij komt slechts zelden voor tussen grote algenpopulaties. 
Gedurende een jaar verplaatst G. duebeni zich: In de zomer 
komt de soort in de grootste aantallen voor in de bovenste 
strook van het eulittoraal (samen met Orchestia cavimana 
(oligohalien) en Orchestia gammarella (mesohalien). In de 
winter wordt de soort het vaakst gevonden in het midelste 
eulittoraal (Den Hartog 1964). Spooner (1947) en Den Hartog 
(1964) plaatsen G. duebeni niet in de reeks G. locusta - G. 
zaddachi - G. pulex, die typisch is voor het subi ittoraal. 
Het eulittoraal heeft volgens hen een andere reeks 
Marinogammarus marinus - Gammarus duebeni. Soms wordt G. 
duebeni gevonden in supralittorale poelen, met uiterst 
extreem schommelende zoutgehalten, samen met de isopode 
Idotea chelipes (Den Hartog 1964). 

In het sublittoraal wordt de plaats van G. duebeni 
overgenomen door G. zaddachi. Zoals eerder beschreven is G. 
duebeni niet in staat te concurreren met G. zaddachi door 
zijn veel lagere reproductiesnelheid (Kinne 1954) 
In het overgangsgebied tussen meso- en polyhalien van het 
eulittoraal wordt G. duebeni samen gevonden met 
Marinogammarus marinus. Deze twee soorten bewonen echter 
verschillende biotopen en komen niet gemengd voor (M. marinus 
komt meer in de golfslagzone voor)(Den Hartog 1964). 
In de binnendijkse gebieden in Nederland wordt G. duebeni 
slechts een enkele keer samen gevonden met G. pulex, echter 
nooit in volledig zoet water. 
G. duebeni is een enkele maal gevonden in drinkpoelen voor 
vee met zeer lage zoutkoncentraties (0.4 - 2.7 pro mille Cl), 
maar dan alleen als deze poelen niet regelmatig droogvallen 
(Den Hartog 1963c). De hoogste zoutkoncentratie waarin G. 
duebeni werd gevonden is 18.25 pro mille Cl (Den Hartog 
1964). In grotere binnendijkse brakke wateren wordt G. 
duebeni vaak samen aangetroffen met G. zaddachi, vooral in 
gebieden met een vegetatie van: Potamogeton pectinatus, 
Ruppia spiralis en Chaetomorpha linum. 
Lockwood & Inman (1979) en Bulnheim (1984) vonden dat G. 
duebeni goede aanpassingen bezit tegen extreme zoutgehaltes. 
Dit leidden ze af uit het feit dat de zuur stofconsumptie niet 
veranderde bij plotselinge veranderingen van de 
zoutconcentratie. 
Het zuurstofverbruik van G. duebeni is door Suomalainen 
(1958) bepaald bij verschillende temperaturen en 
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zout concentraties . 

Tabel 15. Het zuurstofverbruik, van Gammarus duebeni bij 
verschillende zout concent raties (Suomalainen 1958). 
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Tabel 16. Het zuurstofverbruik van Gammarus duebeni bij 
verschillende temperaturen (Suomalainen 1958). 
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De optimale zout concent ratie voor G. duebeni werd door 
Dennert (1974) bepaald zijnde 10% zeewater. 

II.9.7.4 Levenscyclus 

De voortplantingsper iode van G. duebeni duurt van november 
tot juli (Kinne 1959, van den Beid 1973, Hynes 1954). De 
weersomstandigheden kunnen waarschijnlijk grote invloed 
hebben op de levenscyclus (Den Hartog 1964). 
Geen literatuur is gevonden met betrekking tot het gedrag en 
het voedsel van Gammarus duebeni. 
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II.9.8 Gammarus locusta Linnaeus, 1758 

11.9.8.1 Verspreiding 

Gammarus locusta is een wijdverspreide soort langs de kusten 
van Europa. De noordelijke verspreidingsgrens ligt van 
Noord-Noorwegen tot IJsland, de zuidelijke grens loopt tot de 
Middellandse Zee, waar de plaats van G. locusta wordt 
overgenomen door G. crinicornis (Den Hartog 1964, Pinkster & 
Platvoet 1986). In Nederland wordt de soort gevonden in de 
wateren van het Delta-gebied, langs de kust en in het 
Waddengebied. Hij komt eveneens massaal binnendijks voor in 
oude dijkdoorbraken in Zuid-Holland en Zeeland (Pinkster & 
Platvoet 1986). Er is geen verspreidingskaartje van deze 
soort gevonden. 

11.9.8.2 Morfologie 

Gammarus locusta is een zeer grote soort (mannetjes tot 33 
mm, vrouwtjes tot 22 m m ) . De ogen zijn groot, meer dan twee 
maal zo lang als breed, dicht bij de bovenrand van de kop 
gelegen. De urosoomsegmenten hebben een duidelijke dorsale 
verhoging (Pinkster & Platvoet 1986). 
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Figuur 49. De dorsale verhogingen op de uros oomsegment en bij 
Gammarus locusta (Pinkster & Platvoet 1986). 

II.9.8.3 Ecologie 

Gammarus locusta is een zoutwater s oort die voorkomt in water 
met een zoutgehalte van 5.5 pro mille S (Segerstrale 1950) 
tot 33.5 pro mille S (Goodhart 1941). Deze soort komt 
hoofdzakelijk voor in het sublittoraal tot een diepte van 30 
meter (Pinkster & Platvoet 1986). 
Jones (1948) vond de soort vooral op zandige substraten, Maar 
in Nederland wordt de soort ook gevonden tussen stenen en 
zeewier (Den Hartog 1964). Er is geen bewijs gevonden voor 
interspecifieke competitie tussen G. locusta en andere 
Gammarus soort en, hoewel ze soms samen gevonden worden (G. 
salinus; Den Hartog 1964). G. locusta wordt in Nederland 
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uitsluitend in het polyhalien aangetroffen (Den Hartog 1964) 
Deze soort is niet goed aangepast voor plaatsen met extreme 
veranderingen in het zoutgehalte. Bulnheim (1984) leidt dit 
af aan het feit dat de zuur stof consumptie sterk veranderde 
bij een plotselinge verandering van de zout concent ratie. 

II.9.8.4 Levenscyclus 

Den Hartog (1964) vermeldt daarin dat G. locusta het hele 
jaar door reproduceert. Geen literatuur is gevonden over het 
gedrag en voedsel van G. locusta. 
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ll.9.9 Gammarus oceanicus (Segerstrale 1947) 

11.9.9.1 Verspreiding 

Gammarus oceanicus komt in het noorden van de Atlantische 
Oceaan voor langs de Europese en Noord-Amerikaanse kusten 
(Pinkster & Platvoet 1986). In Nederland in deze soort alleen 
bekend uit het Dollard-Eeras estuarium (Pinkster & Platvoet 
1986). 

11.9.9.2 Morfologie 

Gammarus oceanicus is een grote soort (mannetjes tot 27 mm, 
vrouwtjes tot 22 m m ) . De ogen zijn langgerekt, iets meer dan 
twee maal zo lang als breed, dicht bij de bovenrand van de 
kop gelegen. De urosoomsegraenten hebben matig hoge dorsale 
uits tulpingen (vergelijk met G. locusta paragraaf 
II .9 .8 .2)(Pinkster & Platvoet 1986). 
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/ /^> ̂ f" 

Figuur 50. De dorsale uit s tulpingen op de urosoomsegraenten 
van Gammarus oceanicus (Pinkster & Platvoet 1986). 

II.9.9.3 Ecologie 

voorkomt tussen 
met e r, me estai 
Deze soort wordt 
locusta (Steele 

Gammarus oceanicus is een mariene soort die 
het middelste littoraal en een diepte van 30 
tussen zeewieren (Pinkster & Platvoet 1986). 
vaak samen aangetroffen met G. salinus en G. 
& Steele 1972). 
G. oceanicus is evenals G. locusta niet bestand tegen extreme 
veranderingen in het milieu (Bulnheim 1984). 
Suomalainen (1958) bepaalde het zuurstofverbruik van G. 
oceanicus bij verschillende zoutgehaltes en bij verschillende 
temperaturen. 
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Tabel 17. Het zuurstofverbruik, van Gammarus oceanicus bij 
verschillende zout concent raties (Suomalainen 1958). 
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Tabel 18. Het zuurstofverbruik van Gammarus oceanicus bij 
verschillende temperaturen (Suomalainen 1958). 
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Cook & Boyd (1965) vonden een aktieve vluchtreaktie van 
oceanicus uit water met een lage zuur stof spanning. 



II.9.10 Gammarus crinicornis (Stock. 1966) 

11.9.10.1 Verspreiding (Pinkster & Platvoet 1986) 

Gammarus crinicornis komt voor langs de kusten van de 
Middellandse Zee en het Europese deel van de Atlantische 
kusten tot Nederland. In Nederland wordt de soort 
aangetroffen langs de hele kust en in het Deltagebied. 

11.9.10.2 Morfologie (Pinkster & Platvoet 1986) 

Gammarus crinicornis is een middelgrote soort (mannetjes tot 
22 m m ) . De ogen zijn langgerekt, iets meer dan twee maal zo 
lang als breed, dicht bij de bovenrand van de kop gelegen. 
De basis van de pereiopoden is gedrongen, het telson bevat 
geen setae. Gammarus crinicornis is vroeger vaak verward met 
G. locusta. 

11.9.10.3 Ecologie (Pinkster & Platvoet 1986) 

Gammarus crinicornis is een soort uit het polyhalien. Deze 
soort wordt vaak in enorme aantallen gevonden tussen plukken 
aangespoeld zeewier in zoutwaterplassen op het strand. 
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III. EXPERIMENTEEL WERK 

III.l. Inleiding 

Aan Gammarus in het algemeen en Gammarus pulex in het 
bijzonder is veel veld- en experimenteel onderzoek gedaan. 
Daarbij is veel duidelijk, geworden over ecologie, 
levenscyclus, voeding, fysiologie en toleranties voor een 
aantal stoffen. 
Omdat in de omschrijving van de afstudeeropdracht een deel 
experimenteel werk opgesloten is, moest een proefopzet 
gemaakt en uitgevoerd worden. Uit mijn literatuurstudie over 
gammariden in Nederland viel op dat een aantal dingen in het 
veld zijn waargenomen maar nog niet experimenteel onderzocht 
zijn. 
In samenspraak met mijn begeleider ben ik gaan bekijken wat 
er met Gammarus pulex gebeurt als zijn habitat droogvalt. In 
Nederland komt het nogal eens voor dat beken waarin Gammarus 
pulex leeft droogvallen in de zomer. G. pulex wordt in die 
situatie niet meer aangetroffen (waarnemingen Piet 
Verdonschot). Als echter weer water in zo'n beek komt te 
staan worden direkt weer exemplaren van G. pulex 
aangetroffen, soms zelfs in grote aantallen. Als een 
droogteperiode lang duurt worden na afloop daarvan veel 
minder of geen exemplaren van G. pulex gevonden. 
Cowx et al. (1984), Waters (1965) en Williams & Hynes (1976) 
geven vier Strategien die aquatische dieren gebruiken om een 
droogteperiode te overleven: 

- stroomafwaartse migratie, 
- stroomopwaarts e migratie, 
- migratie in het substraat, 
- een stadium in de levenscyclus dat droogteresistent is. 

De vierde hier opgenoemde strategie gaat niet op voor 
Gammarussoorten omdat er in hun levenscyclus geen stadium is 
dat droogt eres is tent is. 
In de literatuur zijn wel waarnemingen bekend van wateren met 
Gammarus pulex die drooggevallen zijn. 
Iversen et al. (1978) en Ladle & Bass (1978) vonden dat na 
een waterloze periode van twee weken de populatie van G. 
pulex niet kleiner geworden was. Na een waterloze periode van 
meer dan twee maanden werd echter geen enkel exemplaar meer 
aangetroffen. Extence (1981) en Mauch (1963) vonden in net 
opgedroogde rivierbeddingen opdrogende exemplaren van G. 
pulex. 
Doel van de door mij uitgevoerde experimenten is nu van welke 
van de Strategien (of misschien nog een andere) om een 
periode van droogte te overleven en hoe lang hij in staat is 
om zo'n periode te overleven. 
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I I I . 2 K o r t e e x p e r i m e n t e n v o o r a f 

111.2.1 Inleiding 

Deze experimenten zijn bedoeld om te kijken wat we van 
Gammarus pulex kunnen verwachten met betrekking tot het 
droogvallen van zijn habitat. 

111.2.2 Experiment A 

111.2.2.1 Doel 

Het doel van dit korte experiment is te kijken hoe Gammarus 
pulex zich gedraagt als zijn habitat langzaam droogvalt. 

111.2.2.2 Materiaal en Methoden 

Er is gebruik gemaakt van een plastic container (afmetingen: 
15 x 7.5 x 7 cm) waarin een kraantje is aan gebracht waarmee 
de waterafvoer geregeld kan worden. 
In deze container is ongeveer 3 cm substraat aangebracht 
afkomstig uit de F rederik-Bernhardbeek op de Veluwe (Mudde 
1988). Daarboven is een laag water (eveneens afkomstig uit 
Frederik-Bernhardbeek) aangebracht van ongeveer 1.5 cm. 
Er zijn 10 exemplaren van Gammarus pulex (ook uit de 
Frederik-Bernhardbeek) in het laagje water losgelaten. Het 
waterpeil is daarna langzaam gezakt (0.5 cm per uur) met 
behulp van de kraan. De dieren zijn continu waargenomen. 

de 

WATER + G. PULEX 

L.J 
SUBSTRAAT 

CONTAINER 

KRAAN 

Figuur 51. De proefopstelling van experiment A. 
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111.2.2.3 Resultaten 

Er ontstaan in dit experiment drie situaties waarin Gammarus 
pulex zich bevindt: 

- dalend waterpeil, 
- geen water op substraat, substraat nog wel vochtig, 
- opdrogend substraat. 

Zolang er water op het substraat staat vertoont Gammarus 
pulex geen abnormaal gedrag. De dieren bevinden zich 
verspreid door de hele container. 
Als het water in de bodem is weggezakt zoekt Gammarus pulex 
de vochtigste plekken op. De dieren vertonen dan niet veel 
activiteit meer. Ze liggen gekromd op het substraat en houden 
op die manier een druppel capillair water vast tussen hun 
poten. Die druppel water wordt in beweging gehouden door 
beweging van de pleopoden, zodat er een constante 
ventilatiestroom langs de coxaalkieuwen onstaat. 
Als de bodem op begint te drogen verliezen de dieren de 
druppel capillair water en liggen verder stil op het 
substraat op te drogen. De enige activiteit die ze af en toe 
nog vertonen zijn stuiptrekachtige bewegingen. 

111.2.2.4 Discussie 

Uit deze resultaten valt af te leiden dat Gammarus pulex zich 
in deze situatie niet ingraaft. Zolang er plaatsen zijn waar 
het vochtiger is dan de omgeving, bevinden de dieren zich 
daar. De dieren vertonen geen actief gedrag als het substraat 
begint op te drogen. 

III.2.3 Experiment B 

Logisch gevolg van experiment A is te kijken welke situatie 
G. pulex prefereert in een droog gevallen habitat. Om te 
kijken wat te verwachten valt is experiment B uitgevoerd. 

111.2.3.1 Doel 

Welke siituatie prefereert Gammarus pulex als zijn habitat 
droogvalt, daarbij gebruik makend van drie 
keuzemoge lijkheden: 

-vochtig substraat, 
-bladpakket, 
-poel. 

111.2.3.2 Materiaal en Methode 

Er is gebruik gemaakt van dezelfde containers als in 
experiment A, maar nu zonder kraantje. Substraat, water en 
dieren zijn weer afkomstig uit de Frederik-Bernhardbeek 
(Mudde 1988). 
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Er zijn drie containers ingericht met de volgende situaties 

M j 

fc>Ä\c\€. 1 fea>à r*-a bdV\« S 

Figuur 52. De proefopstelling van experiment B 
(bovenaanzicht). 

Een bladpakket bestaat uit een stapeltje elze-blad schijven, 
dat precies rond gesneden is om een standaard bladpakket te 
kunnen maken. Elk bladpakket bestaat uit zes van zulke 
bladschijven die zodanig gestapeld zijn dat G. pulex er 
eevoudig tussen kan kruipen. 
In elk van de bakjes worden 10 exemplaren van G. pulex 
losgelaten en na 24 uur wordt gekeken waar de dieren zich 
bevinden. 

III.2.3.3 Resultaten 

Bakje 1: vochtig substraat en een poeltje. 
Na 24 uur bevinden zich twee van de tien exemplaren van G. 
pulex in het poeltje. De andere liggen verspreid door de 
container, vooral langs de randen waar ze door middel van de 
capillaire werking een druppel water vasthouden voor de 
ventilatiestroom langs de coxaalkieuwen. 

Bakje 2: vochtig substraat,poe 11je en een bladpakket. 
Na 24 uur bevinden zich 3 exemplaren in het poeltje, 3 
liggend op het substraat en 4 op of in het bladpakket. 
Alleen de kleinste exemplaren bevinden zich in het 
bladpakket. 

Bakje 3: vochtig substraat en een bladpakket 
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Na 24 uur bevinden 5 exemplaren van G. pulex zich op of in 
het bladpakket. Ook hier zijn alleen de kleinste exemplaren 
in het bladpakket gekropen. 

III.2.3.4 Discussie 

Het bladpakket lijkt meer aantrekkingskracht voor G. pulex te 
hebben dan het poeltje. Dat zou veroorzaakt kunnen worden 
doordat het zowel als voedselbron dient als een grote 
hoeveelheid water vast kan houden. In het poeltje ontbreekt 
het voedsel element. Opvallend is verder dat G. pulex zich 
niet ingraaf t. 
Verwacht werd dat G. pulex in zou graven in het substraat. De 
resultaten van deze twee experimenten geven daar echter geen 
enkele aanwijzing voor. Er was echter al wel een 
proefopstelling bedacht (Bijlage III) 

III.3. Uitgebreide experimenten 

111.3.1 Inleiding 

Uit de resultaten van experimenten A en B zijn twee 
onderzoeksvragen afgeleid die leiden tot twee experimenten: 

1. Voor welke situatie (droog substraat, vochtig substraat, 
vochtig substraat met een bladpakket, poeltje) vertoont 
Gammarus pulex voorkeur in het geval geen water op zijn 
habitat aanwezig is; PREFERENTIE EXPERIMENT (paragraaf 
III.3.2). 

2. Hoe lang kan Gammarus pulex in elk van deze situaties 
overleven; OVERLEVINGSTIJD EXPERIMENT(paragraaf III.3.3). 

111.3.2 Preferentie Experiment 

III.3.2.1 Inleiding 

Uit de experimenten A en B (paragraaf 2) is gebleken dat 
Gammarus pulex zich niet ingraaft. Daarmee is een tweede 
droogte-ontvluchtings-strat eg ie afgevallen van het rijtje dat 
Cowx et al. (1984), Waters (1965) en Williams & Hynes (1976) 
gaven. 
Het bleek technisch niet mogelijk om stroomop- en 
stroomafwaatrtse migratie als ont vluchtingsmogelijkheid te 
onderzoeken omdat de kunstbeek bezet was met andere 
experimenten (Mudde 1988). 
Aan de hand van waarnemingen van Extence (1981) en Mauch 
(1963) (paragraaf III.1) en de waarnemingen in experimenten A 
en B (paragraaf III.2) is het mogelijk dat er nog een andere 
ontvluchtingsstrategie voor G. pulex bestaat, namelijk dat 
Gammarus pulex op het substraatoppervlak op zoek gaat naar de 
vochtigste plaats om daar zo lang mogelijk een 
ventilatiestroom langs de coxaa1-kieuwen te kunnen 
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onderhouden. 

Om uit te zoeken welke situatie Gammarus pulex daarvoor 
prefereert is het volgende experiment opgezet. 

III.3.2.2 Materiaal 

Er is gebruik gemaakt van een aantal losse plastic bakjes 
a m ; : ; \ X *'5 X 3 c m ) > d i e zodanig, drie bij drie bakjes, 

neergezet konden worden dat een aaneengesloten geheel 
ontstond (afm : 22.5 x 16.5 cm). In elk van deze bakjes kon 
een keuzemogelijkheid aangebracht worden. Deze vier 
keuzemogelijkheden zijn: 

-droog substraat, 
-vochtig substraat, 
-vochtig substraat met een bladpakket 
-poel. 
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Figuur 53. De opstelling van het preferentie experiment. 

In het midden van de keuzemogelijkheden is een plaats 
gecreerd (een bakje ondersteboven) waar de dieren aan het 
begin van een experiment losgelaten konden worden zodania dat 
ze aan alle kanten konden kiezen tussen de verschillende 
mogelijkheden. Zo ontstond dus een rand om de opzetplaats van 
de verschillende keuzemogelijkheden. Elke keuzemogeliikheid 
kwam twee maal voor. 
Aan het begin van een experiment wordt de hele opstelling in 
een klxmaatkast geplaatst. De omstandigheden daar waren als 
volgt : 
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- 12 uur licht (7 -19 uur) en 12 uur donker, 
- lichtintensiteit: 0.022 mE (2 x Philips 8W kleur 33), 
- temperatuur: 15 C., 
- relatieve luchtvochtigheid: 80 - 90% 

Water, substraat en dieren waren afkomstig uit de 
Frederik-Bernhardbeek (Mudde 1988). 

111.3.2.3 Werkwijze 

Willekeurig worden uit de kweek in de kunstbeek (Mudde 1988) 
15 exemplaren van Gammarus pulex gekozen. Deze worden daarna 
op het midden van de opzetplaats neergelegd en de tijd wordt 
genoteerd. Na 24 uur werd geteld hoeveel exemplaren van G. 
pulex zich in elk van de bakjes bevinden. 
De bakjes worden volgens het schema in bijlage IV 
doorgedraaid om elke voorkeur voor een bepaalde positie in de 
klimaatkast uit te sluiten. In totaal wordt dit experiment 
vijf maal uitgevoerd. 
Uit de resultaten van deze experimenten wordt de meest 
geprefereerde keuzemogelijkheid berekend. Deze 
keuzemogelijkheid wordt in het vervolg van dit experiment 
weggelaten, om te onderzoeken of er daarna nog voorkeur voor 
een van de andere mogelijkheden bestaat en zo ja, welke dit 
is. Het experiment dat dan uitgevoerd wordt gaat hetzelfde in 
zijn werk als het vorige alleen dan met drie 
keuzemogelijkheden. Ook dit experiment wordt vijf maal 
herhaald, waarbij de bakjes met de keuzemogelijkheid die 
weggelaten is worden omgekeerd. 
Het is de bedoeling dat op deze manier een reeks van de 
keuzemogelijkheden ontstaat die aangeeft welke situatie 
Gammarus pulex verkiest in een drooggevallen habitat, en als 
deze situatie niet (meer) voorkomt welke hij dan prefereert 
enzovoort s. 

111.3.2.4 Resultaten 

De resultaten van deze experimenten worden gegeven in bijlage 
I . Hier wordt alleen een tabel met gemiddelde aantallen per 
keuzemogelijkheid gegeven met de standaard deviatie. 
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Tabel 19. Resultaten van experiment 1 
keuzemogelijkheden. 
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ƒ 
ƒ 
f-droog substraat 
/-vochtig substraat 
f-vochtig substraat 
ƒ met bladpakket 
f-poel 
/-opzetplaats 
ƒ 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

gemi 
G. 

dde 
pu 

ld 
lex 

2 
0. 

1 
7 
4 

aantal 

4 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

s t anc 
af wi 

aard-
jking 

0.7 
0.5 

0.7 
1 .6 
1.4 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
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t 
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4, 

6 

b 

z 

KEUZE noc^E LuV-VAE »O 'Ö' 

Figuur 54. Resultaten van experiment 1, vier verschillende 
keuzemogelijkheden. Aantal individuen bij elke 
keuzemogelijkheid (verticale streep = standaard 
afwijking) . 

A = droog substraat 
B = vochtig substraat 
C = vochtig substraat met 

bladpakke t 
D = poel 
E = opzetplaats. 

Keuzemogelijkheid 
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De resultaten van experiment 1 geven een duidelijke voorkeur 
van Gammarus pulex weer voor de poel. Opvallend is dat een 
vrij groot aantal dieren blijft liggen op de opzetplaats. 
De keuzemogelijkheid poel wordt, zoals beschreven in 
paragraaf 3.2.3, weggelaten en de bakjes daarvan worden 
omgekeerd. De omgekeerde bakjes vertonen nu dezelfde situatie 
als de opzetplaats en zijn ook als zodanig beschouwd. 

Tabel 20. De resultaten van experiment 2, drie 
verschillende keuzemogelijkheden (poel 
weggelat en). 

ƒ keuzemogelijkheid 
ƒ 
ƒ 
/-droog substraat 
/-vochtig substraat 
/-vochtig substraat 
/ met bladpakket 
/-opzetplaats 
/ 

/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 

gemi 
G. 

ddeld 
pulex 

2.2 
2.4 

1 .8 
8.6 

aantal / 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 

s tand 
af wi 

aard-
jking 

0.8 
1 .1 

1 .1 
0.5 

/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
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Figuur 55. De resultaten van experiment 2, drie verschillende 
keuzemogelijkheden. Aantal individuen bij elke 
keuzemogelijkheid (verticale streep = 
stand aardafwijking). 

A = droog substraat 
B = vochtig substraat 
C = vochtig substraat met 

bladpakket 
E = Opzetplaats 

Keuzemogelijkheid 

Uit de resultaten blijkt geen voorkeur voor een van de drie 
keuzemogelijkheden. Omdat er geen voorkeur meer bestaat is 
het vervolg van deze experimenten niet meer uitgevoerd 
(paragraaf III.3.2.3). Op vallend is het grote aantal dieren 
dat op de opzetplaats blijft liggen ( > dan bij experiment 
1 ) . 

file:///NDiV/OuENH
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III.3.2.5 Discussie 

Foutendiscussie 

Zoals bij de resultaten reeds is opgemerkt blijven een aantal 
dieren op de opzetplaats liggen. Deze kruipen echter wel rond 
over de onderkant van het bakje. Het is niet duidelijk of 
deze dieren hebben deelgenomen aan het keuze experiment of 
niet. Het zou kunnen dat Gammarus pulex het omgekeerde bakje 
een betere habitat vond dan het droge en het vochtige 
substraat en het bladpakket. 

Door het gebruik van bakjes zoals beschreven in paragraaf 
III.3.2.2 is het uitgesloten dat individuen die in een poel 
terecht gekomen zijn daar nog uitkomen (rechtopstaande 
randen). Dit geeft misschien een verdraaiing van de 
resultaten, aan de andere kant lijkt het onwaarschijnlijk dat 
exemplaren van G. pulex uit een poel zullen kruipen om ergens 
anders de kans te lopen uit te drogen, de poel benadert de 
natuurlijke situatie in de habitat van G. pulex het best. 

Exemplaren die op het droge substraat terecht zijn gekomen 
zijn na 24 uur vrijwel allemaal dood. Het droge substraat 
onttrekt de druppel capillair water direkt aan de organismen. 
De zuurstofvoorziening wordt daardoor erg slecht en de dieren 
hebben weinig kans om te overleven. 

Inhoudelijke discussie 

De gegevens uit de foutendiseus sie meegenomen, lijkt het heel 
aannemelijk dat Gammarus pulex de poel-situatie prefereert 
boven de andere situaties omdat deze situatie de natuurlijke 
situatie het best benadert. In poelen in opgedroogde 
rivierbeddingen werden grote aantallen individuen van 
Gammarus pulex aangetroffen, naast grote aantallen andere 
waterdieren (Iversen et al. 1978). 

Uit de resultaten van experiment 2 blijkt dat er geen 
voorkeur voor een van de andere keuzemogelijkheden bestaat 
als de poel-s ituatie niet aanwezig was. Het maakt voor de 
dieren blijkbaar niet ait in wat voor situatie anders dan de 
poel ze zich bevinden. Ze weten blijkbaar dat de kans om te 
overleven buiten een poel klein is als de droogte periode te 
lang duurt. 

Er blijven veel individuen op de opzetplaats liggen. Dat kan 
mogelijk verklaard worden doordat Gammarus pulex bij het 
zoeken naar een situatie om te overleven niet de meest 
geprefereerde situatie (poel) tegenkomt en na verloop van 
tijd het zoeken opgeeft en blijft liggen wachten op wat komen 
gaat. 
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III.3.2.6 Conclusie 

In een periode zonder water gaat Gammarus pulex op zoek naar 
een poel. Wordt deze situatie niet (snel genoeg) gevonden, 
stopt Gammarus pulex met zoeken en blijft liggen waar hij 
zich op dat moment bevindt, zonder daarbij voorkeur te tonen 
voor de situatie van het subtraat, zelfs als het een zeer 
onnatuurlijke situatie is. 

III.3.3 Overlevingstijd Experiment 

111.3.3.1 Inleiding 

Uit de voorbereidende experimenten A en B is gebleken dat 
Gammarus pulex zich niet ingraaft. Als de habitat van 
Gammarus pulex droogvalt zijn er dus drie dingen mogelijk: 

-stroomopwaartse migratie, 
-stroomafwaartse migratie, 
-achter blijven op droog substraat. 

Zoals eerder beschreven was het technisch niet mogelijk om de 
eerste twee vluchtreakties te onderzoeken. Er wordt dus 
gekeken wat er gebeurt als Gammarus pulex achterblijft op het 
substraat. Uit het preferentie-experiment is al gebleken dat 
Gammarus pulex dan de poelen opzoekt. Vindt Gammarus pulex 
geen poel dan toont hij geen voorkeur voor danwei droog of 
vochtig substraat danwei een bladpakket. 
Door deze resultaten ontstaat de vraag: Hoe lang kan Gammarus 
pulex elk van de situaties, gebruikt in het 
preferentie-experiment, overleven. 
Om dat te onderzoeken is het volgende experiment opgezet. 

111.3.3.2 Materiaal 

Er is gebruik gemaakt van dezelfde soort containers die ook 
gebruikt zijn in experiment B (paragraaf III.2.3). In de 
containers steeds èèn van de volgende situaties aangebracht: 

- droog substraat (10 containers), 
- vochtig substraat (10 containers), 
- vochtig substraat met een bladpakket (20 containers), 
- poel (10 containers). 

De containers worden afgesloten met een deksel met een gaatje 
voor verversing van de lucht. Deze deksel dient ora de 
luchtvochtigheid zo hoog mogelijk te houden. 
De containers worden in de klimaatkast geplaatst 
(omstandigheden: paragraaf III.3.2.2). Water substraat en 
Gammarus pulex zijn afkomstig uit de Frederik-Bernhardbeek 
(Mudde 1988) . 
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III.3.3.3 Werkwijze 

In elk 
pulex 1 

van de containers worden negen exemplaren van Gammarus 
o s g e . laten (1 van grootteklasse 1 

2 van grootteklasse 
2 van grootteklasse 
2 van grootteklasse 
2 van grootteklasse 

1 : 
2: 
3: 
4: 
5: 

< 
0. 
0, 
0, 
> 

0.015 
.015 -
.026 -
.041 -
0.055 

g> 
0.025 
0.040 
0.055 

g« 

R. 
R. 
8. 

Dit is 
uit te 
In tot a 
Gammaru 
contain 
wordt v 
van de 
begin v 
omdat e 
subs tra 
verder 
weging 

geda 
gaan 
al w 
s pu 
ers 
an d 
dier 
an h 
r ve 
at s 
het 
en d 

an 

natgewicht). 
om van een zo gelijk mogelijke uitgangssituatie 

orden dus 50 containers met ieder 9 exemplaren van 
lex ingezet. Op een raonsterdatum worden van alle 
alle dode en levende exemplaren geteld. Tevens 
e containers met een bladpakket genoteerd hoeveel 
en zich in of op het bladpakket bevinden. Aan het 
et experiment is wat vaker gemonsterd als later 
rwacht werd dat de individuen op het droge 
nel dood zouden gaan. Op een monsterdatum wordt 
vochtgehalte op peil gebracht door middel van 
e dode dieren verwijderd. 

III.3.3.4 Resultaten 

De precieze tellingsresultaten worden gegeven in bijlage II, 
hier volgt een tabel met gemiddelden en standaard 
afwij kingen. 

Tabel 21. Gemiddeld aantal levende exemplaren van Gammarus 
pulex (met standaard afwijking) in de verschillende 
situaties op verschillende tijdstippen. 

f tijd 
ƒ(dagen) 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 0 
ƒ 1 
ƒ 2 
ƒ 5 
ƒ 8 
ƒ 13 
ƒ 19 
ƒ 22 
ƒ 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

droog 
substraat 

9 (0) 
0.6 (1 .9) 
0.1 (0.3) 
0 (0) 
-
-
-
-

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

vochtig 
substraat 

9 (0) 
8.3 (0.8) 
4.8 (2.7) 
1.9 (1.9) 
1.4 (1 .6) 
0.7 (0.9) 
0.1 (0.3) 
0 (0) 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

vochtig 
substraat 
me t blad
pakket 

9 (0) 
7.7 (1 .2) 
5.1 (2.1) 
3.0 (2.5) 
1 . 5 ( 1 .5) 
0.5 (0.8) 
0.1 (0.2) 
0 (0) 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

poel 

9 (0) 
9 (0) 
8.8 (0, 
8.8 (0, 
8.6 (0, 
8.6 (0, 
8.6 (0, 
8.5 (1, 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

. 4 ) / 
• 4)f 
. 7 ) / 
. 7 ) / 
.7) ƒ 
.0) ƒ 

ƒ 

De volgende tabel geeft de gemiddelde te 1 lings result at en met 
betrekking tot het aantal individuen dat zich in of buiten 
het bladpakket bevindt en het percentage individuen dat zich 
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in het bladpakket bevindt. 

Tabel 2 2 . Aantal exemplaren van G. pulex dat zich in of uit 
het bladpakket bevindt gedurende de tijd (standaard 
afwijking) en het relatieve aantal in het 
bladpakket gedurende de tijd. 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

tijd 
(dagen 

0 
1 
2 
5 
8 

13 
19 

ƒ 

)ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

gemiddeld 
aantal 
individuen 

9 
7 .7 
5 .1 
3.0 
1 .5 
0.5 
0.05 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

gemiddeld 
aant al 
in blad
pakket 

0 
1 .8 
1 .2 
0.5 
0.4 
0.1 
0 

(1.5) 
(1.0) 
(0.8) 
(0.6) 
(0.3) 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

gemi ideld 
aant al 
uit blad-
pakket 

9 
5.8 
3.9 
2.6 
1 .2 
0.4 

(2.0) 
(1.9) 
(2.2) 
(1.4) 
(0.8) 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

0.05 (0.2)/ 
ƒ 

% 
in blad 
pakket 

0 
23 
24 
17 
27 
20 

0 

ƒ 
-ƒ 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

LtVÇMDE 
ÎMOÏvnOUEM 

t 

s 

10 

Figuur 55a. Resultaten van het overlevingstijd experiment. 
Gemiddeld aantal levende individuen van Gammarus 
pulex als functie van de tijd bij verschillende 
s ituat ies. 

= droog substraat 
= vochtig substraat 
= vochtig substraat met bladpakket 
= poel. 
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III.3.3.5 Discussie 

Foutendiscussie 

Als er met natuurlijk substraat en water wordt gewerkt is het 
niet mogelijk om de omstandigheden in elke container precies 
gelijk te maken. Er is getracht de situatie zo identiek 
mogelijk te maken: 

- weging van de containers en toevoegen van de verdampte 
hoeveelheid water op elke monsterdatum, 

- gebruik van een standaard bladpakket, 
- zo goed mogelijk geëgaliseerd substraat oppervlak. 

Er werden echter toch verschillen tussen de containers 
waargenomen, enerzijds veroorzaakt door struktuur verschillen 
in het substraat of in het bladpakket anderzijds door 
bewegingen van individuen van Gammarus pulex. 

Het verwijderen en van de dode organismen is gedaan om 
rottingsprocessen zoveel mogelijk tegen te gaan. Het bleek 
echter zeer moeilijk de dode dieren in zijn geheel te 
verwijderen omdat ze na een dag aan slappe massa geworden 
zijn de uitelkaar valt als het opgepakt wordt. Dit had tot 
gevolg dat een aantal containers zeer onaangenaam ging ruiken 
onder invloed van rottings verschijnselen. Mogelijk hebben de 
hierbij vrijgekomen gassen invloed op de nog levende dieren. 

In enkele containers met een bladpakket trad bij de 
bladpakketten schimmeling op. Ook dieren die dood waren 
werden door deze schimmelvorming aangetast. Ook deze schimmel 
heeft mogelijk invloed op de nog levende dieren. 

Na drie maanden bleken nog niet alle dieren in de poel 
situatie dood te zijn, een precieze telling is echter niet 
meer uitgevoerd. 

Inhoudelijke discussie 
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De dieren in de poel overleefden zoals verwacht duidelijk het 
langst, na drie maanden waren nog niet alle dieren dood. 

III.3.3.6 Conclusie 

Gammarus pulex heeft de grootse kans ora te overleven in een 
poel. De minste kans om te overleven heeft Gammarus pulex op 
droog substraat. 
Rond de 20% van de dieren bevindt zich steeds in een 
bladpakket. De kans om te overleven bleek daardoor echter 
niet te stijgen. 
Op droog substraat bleken alle dieren na drie dagen dood te 
zijn, op vochtig substraat binnen 22 dagen, terwijl in de 
poel na 3 maanden nog niet alle dieren dood bleken te zijn. 

III.3.4 Vertaling naar natuurlijke situatie 

Er is geprobeerd de resultaten van de experimenten te 
vertalen naar de natuurlijke situatie. 

Stel: Een beek met daarin levend een populatie van Gammarus 
pulex. 

Als deze beek droogvalt zullen in eerste instantie de dieren 
die zijn achtergebleven op zoek gaan naar poelen die op het 
substraat oppervlak aanwezig zijn. De dieren graven zich niet 
in. In deze poelen zullen dus waarschijnlijk grote aantallen 
individuen aanwezig zijn. De dieren die geen poel weten te 
bereiken staken hun zoekgedrag en liggen op het 
substraat oppervlak uit te drogen, daarbij geen voorkeur 
tonend voor de toestand van het substraat (droog of vochtig). 
Ongeveer 20% van deze dieren zal zich in een bladpakket 
bevinden maar daar niet langer blijven leven dan de andere 
dieren. Afhankelijk van hoe snel het substraat opdroogt 
zullen de dieren tussen de drie dagen en drie weken in leven 
blijven. Als er binnen drie weken weer water in de beek komt 
te staan zal de populatiedichtheid maar nauwelijks afnemen. 
Als ook de poelen in de beek opdrogen zullen de dieren die 
zich daarin bevinden eerst weer op zoek gaan naar een andere 
poel enzovoorts. 

Afhankelijk dus van hoe snel een beek opdroogt zal het aantal 
levende exemplaren van Gammarus pulex kleiner worden. Het kan 
dus voorkomen dat de hele populatie door een periode van 
droogte gedood wordt als die droogte periode lang genoeg 
duurt. Dan zal recolonis at ie plaats moeten vinden door middel 
van stroomop- of/en stroomafwaartse migratie. 

Als poelen tijdens een periode van droogte niet opdrogen is 
het in theorie mogelijk dat de daarin levende individuen meer 
dan drie maanden kunnen overleven. In praktijk is dit echter 
onwaarschijnlijk omdat in een stilstaande poel processen een 
rol gaan spelen die in een stromende beek nooit voorkomen. 
Deze processen zouden voor Gammarus pulex toxisch kunnen 
zijn. 
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Zo kan in zo'n poel de temperatuur onder invloed van de 
zonnestraling tot extreem hoge waarden stijgen terwijl aak de 
dag/nacht schommeling van de temperatuur groot zal zijn door 
het relatief kleine volume van een poel. Andere processen die 
in zo'n poel invloed kunnen hebben op het leven van Gammarus 
pulex zijn: 

- algengroei, 
- zuurstoftekort door overbevolking, 
- stijging van mineralen- en zoutenconcentrat ie door 

verdamping van water, 
Onder invloed van een of meer van deze processen zal ook de 

pH van het water kunnen veranderen tot soms extreme waarden. 
Het effekt van de pH op de overlevingskans van Gammarus pulex 
is onderzocht in het volgende experiment. 

III.4. Invloed van de pH op de overlevingskans 

111.4.1 Inleiding 

Gammarus pulex wordt in Nederland bij pH-waarden tussen 5.0 
en 7.0 gevonden (Nijssen 1963). Brehm & Meijering (1982) 
vonden in een laboratorium experiment dat G. pulex 12 uur kan 
over leven bij pH 4. Zij gebruikten hiervoor beekwater 
(samenstelling onbekend) dat werd aangezuurd met 
respectievelijk citroenzuur, zwavelzuur en natuurlijk zuur 
water (paragraaf II.9.3.3). Het bleek echter zeer moeilijk om 
de pH, binnen redelijke grenzen constant te houden omdat 
Gammarus pulex in staat is de pH aan te passen door het 
uitscheiden van stoffen (Brehm & Meijering 1982). In de 12 
uur van blootstelling aan een bepaalde pH werd het water dan 
ook vier maal bijgesteld. Het bleek practisch niet 
uitvoerbaar om de experimenten op deze manier te herhalen 
omdat met de grote hoeveelheden containers gewerkt wordt. 
Daarom moest op zoek gegaan worden naar een manier om de pH 
binnen redelijke grenzen constant te houden. Mocht er een 
manier gevonden worden dan is het de bedoeling dat bepaald 
wordt hoe lang Gammarus pulex blijft leven bij een bepaalde 
pH. 

111.4.2 Korte experimenten 

III.4.2.1 Doel 

Het doel van deze experimenten is het vinden van een manier 
van aanzuren die binnen grenzen van een halve pH-eenheid 
constant blijft zonder hem meer dan èèn maal per dag bij te 
moet en stellen. 
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III.4.2.2 Materiaal en methoden 

Er is gebruik geraakt van p 
waarin 300 ml beekwater we 
1988). Dit beek water werd 
container werden 10 indivi 
24 uur werd gekeken hoevee 
De volgende reeks pH-waard 
ingezet: 3.0 - 4.0 - 5.0 -
De containers werden tijde 
(omstandigheden: paragraaf 
Er is van de volgende stof 

- zoutzuur (HCl) 
- natronloog (NaOH) 
- zwavelzuur (H„S0,) 
- fosforzuur (H~P0,) 
- natuurlijk zuur water ( 

- citroenzuur (C^H,n0o) _. . , o IU o Daarna is geprobeerd om me 
water een zodanig groot vo 
geen invloed meer had op d 
individuen) . 

lastic containers (paragraaf 2.3), 
rd gedaan (samenstelling: Mudde 

vervolgens op pH gebracht. In elke 
duen van Gammarus pulex gedaan. Na 
1 de pH veranderd was. 
en werd in eerste instantie 
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ns de proef in de klimaatkast gezet 
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afkomstig uit het "Leersumse Veld", 
pH = 4) 

t behulp van het natuurlijk zuur 
lume te krijgen dat Gammarus pulex 
e pH (3 liter water, 40 

III.4.2.3 Resultaten 

De resultaten van al deze experimenten waren teleurstellend 
te noemen. In alle containers leefden de individuen nog. 
tewijl de pH tussen de 5.0 en 7.0 geworden was. De pH van 
containers zonder organismen bleef echter wel constant dus 
kan geconcludeerd worden dat de verandering van de pH geheel 
op rekening van de organismen geschreven kan worden. 
Geen enkele van de hierboven geteste methoden was dus goed 
genoeg voor het onderzoeken van de pH-overIevingstijd. 
Er was nu nog èèn oplossing: een apparaat dat door middel van 
het bijdruppelen van zuur of base de pH constant kan houden. 
Dat apparaat konden we lenen van Jan Cuppen (Vakgroep 
waterzuivering Landbouw Universiteit Wageningen). Door 
tijdgebrek kon nu echter geen volledig experiment meer 
uitgevoerd worden. Er is alleen gekeken in hoeverre de 
pH-staat geschikt was voor het beoogde doel. 
De opzet is daarom iets gewijzigd. 

III.4.3 Kort experiment met de pH-staat 

III.4.3.1 Materiaal en Methoden 

Ongeveer 30 dieren werden in een plastic container gedaan en 
aangesloten op de pH-staat. De containers werden doorlucht. 
Na 24 uur werd gekeken hoeveel dieren nog in leven waren. 
Deze experimenten werden uitgevoerd bij de volgende pH's: 
3.0 - 3.5 - 4.0 - 4,5 - 5.0 - 8.0 - 8.5 - 9.0 - 9.5 - 10.0 
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De pH-waarden van 5.0 tot 7.0 zijn niet onderzocht omdat 
daarvan zeker is dat de dieren daarin blijven leven. 

po>»* ip OOO«" 2 \J.\A«" 

pW - «A-eVWcx^A-
pov -̂ya vseor b a i t 

•i\»W\€.Vics f 
rVA-*V**V 

Figuur 56. Schematisch overzicht van de werking en opstelling 
van de pH-staat . 

III.4.3.2 Resultaten 

De pH-staat bleek uitstekend geschikt voor het uitvoeren van 
zulke experimenten. De pH bleef constant tussen grenzen van 
0.4 pH-eenheid. 
De volgende tabel geeft de resultaten van de experimenten met 
de pH-s taat. 
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Tabel 23. De resultaten van de experimenten met de pH-staat 

pH 

3.0 
3.5 
4.0 
4.5 
5.0 

8.0 
8 .5 
9 .0 
9.5 
10.0 
10.5 

aantal individuen aantal levende 
begin experiment individuen na 24 uur 

30 
30 
31 
33 
30 

31 
40 
33 
30 
30 
30 

0 
0 

17 
29 
28 

30 
40 
26 
27 

1 
0 

ercent age 
levend 

0 
0 

54 
87 
93 

96 
100 

78 
90 

3 
0 

III.4.3.3 Discussie 
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e kant is dat pH 4.4, 
ische kant is dat pH 9.8. 

tekend geschikt om 
Er zitten echt er 
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een erg kleine 

variëren wordt erg 

eel weinig zuur of 
te doen 
ren en basen in 

oegevoegd worden 
ouden moeten 
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kan berekend 
50% van de dieren 

III.4.3.4 Conclusie 

De pH-staat is een geschikt apparaat 
experimenten mee te doen. 

om er pH-overlevingstijd 
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III.5. Aanbevelingen 

Een aantal dingen met betrekking op het droogvallen van het 
habitat van Gammarus pulex komen in aanmerking om verder 
onderzocht te worden. 

* De bijdrage van stroomop- en stroomafwaartse migraties aan 
de overlevingskans van Gammarus pulex. 

* De bijdrage van stroomop- en stroomafwaartse migraties aan 
de recolonisat ie van een door droogte aangetaste populatie 
van Gammarus pulex. 

* Bepaling van de overlevingstijd van Gammarus pulex bij een 
aantal pH's. 

* Onderzoek aan andere milieuvariabelen die invloed kunnen 
hebben op de overlevingskans van Gammarus pulex in een 
periode van droogte (temperatuur, algengroei, zuurstof- en 
mineralenconcentraties). 

* Onderzoek naar welke stadia in de levenscyclus van Gammarus 
pulex de grootste kansen hebben om droogte te overleven. 

* Onderzoek naar invloed van daling van het waterpeil (dus 
voor het eigenlijke droogvallen) op het gedrag van Gammarus 
pulex. 



- 1 1 0 -
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BIJLAGE I 

TELLINGSRESULTATEN VAN HET PREFERENTIE EXPERIMENT 

Tabel BI. Tellingsresultaten van het preferentie experiment 
met vier keuzemogelijkheden. Aantal exemplaren bij 
elke keuzemogelijkheid. 
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ƒ 
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st . 
de v. 

ƒ 
ƒ 
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ƒ 
ƒ 
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subs traatƒ 
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2 
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Tabel B2 Te 11ingsresultat en van het preferentie experiment 
met drie keuzemogelijkheden. Aantal exemplaren bij 
elke situatie. 
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BIJLAGE II 

TELLINGSRESULTATEN VAN HET OVERLEVINGSTIJD EXPERIMENT 

Tabel B3. De te 11ingsresul ta ten van het over Ievingstijd 
experiment. Droog substraat, aantal levende 
exemplaren. 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
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ƒ 
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9 

10 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

tijd ( 

0 

9 
9 
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-
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-
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-
-
-
-
-
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-
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-
-
-
-
-
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

Tabel B4. Te 11ingsresul tat en van het overle vingt ijd 
experiment. Vochtig substraat, aantal levende 
individuen. 
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ƒ 
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ƒ 
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ƒ 
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ƒ 
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9 
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8 
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ƒ 
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ƒ 
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-
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-
1 
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ƒ 
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ƒ 
ƒ 
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ƒ 
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-
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-
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-
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ƒ 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
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-
0 
-
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-
-
0 
-
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

22 
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-
-
-
-
-
-
-
-
-

r 
f 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
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VERVOLG BIJLAGE II 

Tabel B5 Tellings res ui tat en van het overlevingstijd 
experiment. Vochtig substraat met een bladpakket, 
aantal levende individuen. 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

bak 
nr 
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22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 
29 
30 
31 
32 
33 
34 
35 
36 
37 
38 
39 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

tijd ( 

0 

9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

1 

9 
6 
8 
9 
8 
6 
8 
6 
9 
9 
9 
8 
8 
7 
7 
7 
8 
9 
7 
6 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

2 

7 
4 
4 
7 
6 
4 
5 
3 
8 
7 
7 
6 
2 
1 
3 
2 
6 
8 
5 
5 

) 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

5 

1 
0 
0 
6 
0 
3 
0 
3 
8 
6 
6 
3 
1 
1 
3 
2 
6 
5 
2 
4 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

8 

0 
-
-
4 
-
1 
-
2 
3 
0 
4 
1 
0 
1 
2 
1 
1 
4 
1 
4 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

13 

-
-
-
1 
-
1 
-
1 
0 
-
0 
0 
-
0 
1 
0 
0 
3 
0 
2 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

19 

-
-
-
0 
-
0 
-
0 
-
-
-
-
-
-
0 
-
-
1 
-
0 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

22 

-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
-
0 
-
-

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

Tabel B6. Te 11ingsresultanten van het o verlevingstijd 
experiment, Poel, aantal levende individuen. 

ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
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bak 
nr 
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42 
43 
44 
45 
46 
47 
48 
49 
50 

ƒ 
ƒ 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

tijd i 
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9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
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9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
9 
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ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 
ƒ 

2 

9 
8 
9 
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BIJLAGE III 

PROEFOPSTELLING INGRAAFEXPERIMENT 

G\25fep\«^te\A. 

Hou-V /pls-sVvo. 

krean. 

Figuur BI. Proefopstelling voor het ingraaf experiment. 

Deze opstelling bestaat uit twee glas platen die evenwijdig 
ongeveer 2 cm uit elkaar aan houten latjes bevestigd worden, 
zodat een ssort heel smal aquarium onstaat. Onder in deze 
"bak" wordt een kraantje bevestigd zodat het waternivo 
geregeld kan worden. 
De "bak" wordt gevuld met substraat met daarop een laagje 
water. Vervolgens worden in het laagje water de te 
onderzoeken organismen gebracht en wordt het kraantje open 
gezet zodat het waterpeil zakt. 
Met deze opstelling kan heel eenvoudig bekeken worden hoe ver 
de organismen zich ingraven en of ze het waterpeil volgen. 
In de reeks experimenten met Gammarus pulex bleek het niet 
nodig om deze opstelling te gebruiken omdat de dieren geen 
graafgedrag vertoonden. 
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BIJLAGE IV 

DOORDRAAISCHEMA VOOR HET PREFERENTIE EXPERIMENT 

* 

l* 

J 

1 

s 

8 

3 

L 

3 

Figuur B2 . Proefopstelling voor het preferentie experiment 
(bovenaanzicht). 
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Experiment C: 
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Experiment E : 
Bakje 1 
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en bakj e 9 
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7 

en 
en 

Poel 
Vochtig substraat met bladpakket 
Vochtig substraat 
Droog substraat en 

Opzetplaats 

en bakje 8: Vochtig substraat met bladpakket 
en " 9: Poel 
en " 4: Vochtig substraat 
en " 7: Droog substraat 

Opzetplaats 

en bakj e 8 
en " 9 
en " 4 
en " 7 

Opzetplaats 

Droog substraat 
Vochtig substraat 
Vochtig substraat met bladpakket 
Poel 

en bakj e 8 : Poel 
en " 9: Vochtig substraat met bladpakket 
en " 4: Droog substraat 
en " 7: Vochtig substraat 

Opzetplaats 

en bakje 8: Vochtig substraat 
en " 9: Droog substraat 
en " 4: Poel 
en " 7: Vochtig substraat met bladpakket 

Opzetplaats 
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