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Vorwort

Die vorliegende Dissertation ist in publikationsbasierter (kumulativer) Form angelegt
und gibt einen zusammenfassenden Uberblick Uber den Inhalt und
wissenschaftlichen Kontext der von mir in Kooperation veréffentlichten,
promotionsrelevanten Publikationen. Die Arbeit beinhaltet drei (ISI-) Publikationen,
welche im Anhang (Kapitel 6) in chronologischer Reihenfolge aufgefihrt sind und

unter folgenden Titeln in den jeweiligen Fachzeitschriften veréffentlicht wurden:

| Emde S, Kochmann J, Kuhn T, Plath M, Klimpel S (2014) Getting what is
served? Feeding ecology influencing parasite-host interactions in invasive
round goby Neogobius melanostomus. PLoS ONE 9(10): e109971.

| Emde S, Rickert S, Kochmann J, Knopf K, Sures B, Klimpel S (2014)
Nematode eel parasite found inside acanthocephalan cysts — a “Trojan horse”

strategy? Parasites and Vectors 7: 504.

i Emde S, Kochmann J, Kuhn T, Dérge DD, Plath M, Miesen FW, Klimpel S
(2016) Cooling water of power plant creates “hot spots” for tropical fishes and

parasites. Parasitology Research 115: 85-98.

Die Einzelpublikationen werden im Ergebnisteil (Kapitel 2) separat zusammengefasst
und anschliefend Ubergreifend diskutiert (Kapitel 3). Im Verlauf dieser Arbeit sind die
promotionsrelevanten Publikationen jeweils mit rémischen Ziffern nummeriert (I-11l)
und dienen an entsprechender Stelle als Querverweise. Samtliche weiteren Quellen

sind dem Literaturverzeichnis zu entnehmen.
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Seit der Entstehung des Lebens hat es stets Wechselbeziehungen zwischen
artverschiedenen Organismen gegeben. Im Gegensatz zur mutualistischen
Symbiose, bei der zwei Arten in einer jeweils voneinander profitierenden
Wechselbeziehung stehen (z.B. Clownfisch und Seeanemone), entwickelte sich mit
dem Parasitismus eine besondere Form der Symbiose, die sogenannte
antagonistische Symbiose (Hiepe und Aspdck 2006). Hierbei profitiert nur einer der
beiden Organismen, meist auf Kosten des anderen (Lucius und Loos-Frank 2008).
Laut Definition sind Parasiten Organismen, die in oder an einem, meist grof3eren,
artverschiedenen Wirt leben und diesen als Nahrungsquelle nutzen und schadigen
(Mehlhorn und Piekarski 2002; Lucius und Loos-Frank 2008). Dabei erfolgt die
Schéadigung nicht nur durch Nahrstoffentzug, sondern auch durch mechanische
Zerstbérung von Geweben und Zellen sowie durch Einwirkung toxischer
Stoffwechselprodukte und Immunreaktionen, welche das Wirtsgewebe schadigen.
Bakterielle Sekundéarinfektionen sind dabei keine Seltenheit. Obwohl es bei einem
Massenbefall auch zum Tod des Wirtes kommen kann, treten bei phylogenetisch
lange bestehenden Parasit-Wirt-Beziehungen durch koevolutive Anpassungs-
prozesse (z.B. erhdhte Virulenz des Parasiten und gesteigerte Abwehrmechanismen
des Immunsystems des Wirtes) meist nur geringfligige Schaden auf (Zander 1998;
Mehlhorn und Piekarski 2002; Lucius und Loos-Frank 2008).

Parasitismus ist eine haufige und aulierst erfolgreiche Lebensform, die sich
unabhangig voneinander in Tieren, Pflanzen, Pilzen, Bakterien und Viren, also in
allen Organismenreichen der Erde entwickelt hat (Hiepe und Aspdck 2006; Nentwig
et al. 2007). Parasiten sind aufgrund ihrer hohen Biodiversitdt und Abundanz ein
integraler Bestandteil eines jeden Okosystems. Schiatzungen zufolge weisen mehr
als 50% der Lebewesen zumindest zeitweise eine parasitische Lebensweise auf
(Klimpel et al. 2003; Marcogliese 2005; Lucius und Loos-Frank 2008). Laut Lucius
und Loos-Frank (2008) sind diese Schatzungen statistisch zwar nicht eindeutig
belegt, aber aufgrund der Tatsache, dass auf jede nicht parasitisch lebende Art ein
oder mehrere wirtsspezifische Parasitenarten kommen, durchaus nachvollziehbar.
Die im Rahmen dieser Arbeit relevanten Parasiten des Tierreichs werden in
protozoische (einzellige) und metazoische (mehrzellige) Parasiten unterteilt, wobei
die metazoischen Parasiten weiter in Helminthen (Plathelminthes, Nemathelminthes,

Acanthocephala, Annelida, Pentastomida) und Arthropoda (Chelicerata, Insecta,
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Crustacea) aufgespalten werden (Mehlhorn 2012). Zusétzlich werden alle Parasiten
in Endo- und Ektoparasiten unterschieden. Ektoparasiten sitzen auf der
Kérperoberflache, etwa auf der Haut oder im Fell eines Wirtes und erndhren sich von
Hautsubstanzen oder saugen Blut bzw. Gewebsflissigkeiten. Parasiten kénnen
dabei stationdr (z.B. Lause) oder temporar auftreten (z.B. Stechmicken oder
Wanzen). Endoparasitenarten kénnen sémtliche inneren Organe (Magen-Darmtrakt,
Leber, Lungen, Nieren, Gehirn etc.) sowie das Blut, Leibeshdhle und Gewebe
befallen (Lucius und Loos-Frank 1997; Mehlhorn und Piekarski 2002).

Parasiten durchlaufen eine oftmals komplexe Entwicklung, bei der sie vom Ei
Uber mehrere Larvenstadien zum adulten Tier heranwachsen, um sich dann erneut
fortzupflanzen (Zander 1998). Sie haben entweder einen monoxenen Lebenszyklus
(LZ), bei dem nur ein Wirt befallen wird und sich die Entwicklung des Parasiten auf
direktem Wege vollzieht, oder, wie in den meisten Fallen, einen heteroxenen LZ, bei
dem die unterschiedlichen Entwicklungsstadien der Parasiten ein oder mehrere
Zwischenwirte (ZW) befallen, um ihren geeigneten Endwirt (EW) zu erreichen. Es
muss also ein Wirtswechsel erfolgen, der einerseits mit einem hohen Risiko
verbunden ist (z.B. hdhere Anfélligkeit wahrend des Wirtwechsels), andererseits aber
auch Vorteile (z.B. bessere Verbreitung, Befall neuer Wirtsarten) mit sich bringt
(Parker et al. 2003). Als EW werden diejenigen Wirte bezeichnet, in denen die
Parasiten ihre Geschlechtsreife erlangen. In den ZW erfolgen die
Entwicklungsprozesse der Larvenstadien, wobei zwei Entwicklungswege
unterschieden werden: Typ 1 ohne eine ungeschlechtliche Fortpflanzung der Larven
(z.B. bei Nematoden, Acanthocephalen und den meisten Cestoden) und Typ 2 mit
ungeschlechtlicher Vermehrung (Metagenese), z.B. Uber sog. Sporozysten oder
Redien bei Trematoden und einigen Cestoden (Zander 1998). Wahrend die Eier oder
Larvenformen des Typ 1 passiv Uber die Nahrungskette aufgenommen werden,
besitzen die meisten Typ 2-Zyklen infektiose Stadien, welche die Wirte aktiv
penetrieren (z.B. Miracidien oder Cercarien) (Parker et al. 2003). Allgemein kénnen
ZW obligat (notwendig) oder aber fakultativ (nicht erforderlich) fur den LZ sein
(Lucius und Loos-Frank 1997; Zander 1998; Mehlhorn und Piekarski 2002). Obwohl
viele Parasiten durch koevolutive Prozesse hoch wirtsspezifisch sind, treten
besonders bei Arten mit breitem Wirtsspektrum sog. paratenische ZW (auch
Transport- oder Stapelwirte genannt) auf, welche Larvenstadien von Parasiten meist

durch infizierte ZW Uber die Nahrungskette aufnehmen und akkumulieren (Mehlhorn
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und Piekarski 2002). In solchen Wirten erfolgt in der Regel keine weitere
Entwicklung, weshalb diese fir den LZ nicht zwingend erforderlich sind. Frisst ein
geeigneter EW einen Stapelwirt, wird der EW jedoch gleich mehrfach befallen.

Einige Ektoparasiten wie beispielsweise Blutegel, Micken oder Zecken sind in
der Lage, bei der Blutmahlzeit Pathogene wie Bakterien und Viren, aber auch
Stadien anderer Parasiten (meist Protozoen wie Coccidia, Leishmania,
Trypanosoma) zu Ubertragen und werden daher auch als Vektoren bezeichnet. Diese
dienen im Gegensatz zu paratenischen ZW haufig auch als EW (z.B. Anopheles-
Micke fur Blutparasiten bei der Malaria). Durch ZW und Vektoren wird vor allem die
Verbreitung eines Parasiten gewahrleistet. Gelangen Parasiten in einen Wirt, in
welchem sie ihren LZ nicht mehr aufrechterhalten kénnen, wird auch von einem
Fehlwirt gesprochen. Dabei kann entweder der Wirt ungeeignet fur die Entwicklung
des Parasiten sein, oder aber der weitere Ubertragungsweg wird unterbrochen. Als
Beispiel fur Letzteres ist der Mensch zu nennen. Dieser kann fiur die Entwicklung von
Larvenstadien der Gattungen Echinococcus oder Toxoplasma zwar als ZW dienen,
wird aber i.d.R. nicht von den EW Wolf und Raubkatze gefressen und gilt deshalb
hier als Fehlwirt (Mehlhorn und Piekarski 2002). Im Allgemeinen kénnen Parasiten
mit einem breiten Wirtsspektrum zwar mehrere Wirte nutzen, haben sich jedoch
meist an eine Wirtsart besonders gut adaptiert, welche dann auch als Hauptwirt
bezeichnet wird. In diesem kann der Parasit am langsten Uberleben, optimal
heranwachsen bzw. sich reproduzieren (Lucius und Loos-Frank 1997).

Durch ihre Haufigkeit sowie Virulenz (ben Parasiten einen enormen
Selektionsdruck auf ihre Wirte aus, der sich entscheidend auf deren Evolution
auswirkt (z.B. Lucius und Loos-Frank 1997). Sie beeinflussen die Biologie ihrer Wirte
auf verschiedenste Art und Weise, sei es in der Verhaltensbiologie, Physiologie,
Morphologie oder der Fortpflanzung (Marcogliese 2004). Dadurch kommt es zu einer,
auf der jeweiligen Parasitenfauna eines Wirtes basierenden, dkosystemspezifischen
Wirtsmortalitat, welche die Population eines Wirtsorganismus regulieren kann
(Marcogliese 2005). Neben dem Einfluss auf Populationsdynamiken bzw. ganzer
Gemeinschaftsstrukturen geben Parasiten Wissenschaftlern aber auch Aufschluss
Uber die Struktur des Nahrungsnetzes, die Biodiversitat und den Umweltstress des
Okosystems in dem sie leben, und sind deshalb von gesellschaftlichem Nutzen
(Lafferty 1997; Poulin und Morand 2000; Mackenzie 2002; Marcogliese 2004;
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Marcogliese 2005). Anpassungen von Wirt und Parasit werden auch als koevolutives
Wettristen (coevolutionary arms race) bezeichnet (Nentwig et al. 2007). So haben
sich viele Parasiten mit einem engen Wirtsspektrum haufig auf nur eine oder wenige
Wirtsarten spezialisiert, wodurch es zu einer starken Abhé&ngigkeit kommt. Allerdings
haben es Parasiten im Laufe der Evolution immer wieder geschafft, neben ihren
Hauptwirten, neue Wirte in ihren LZ einzubeziehen (Parker et al. 2003). In
zusatzlichen Wirten, sogenannten Nebenwirten, sind Entwicklungsprozesse,
Reproduktion und Lebenserwartung zunéchst eher suboptimal und spielen meist
eine eher untergeordnete Rolle fir den Fortbestand der jeweiligen Parasitenart.
Dennoch kénnen sie unter Umstédnden von groRer Bedeutung sein, wenn
beispielsweise nach einer Medikamentenbehandlung des Hauptwirtes (bei
Nutztieren) der LZ des Parasiten durch die unbehandelten Nebenwirte nicht
vollstdndig unterbrochen werden kann und es Uber diese zur Neuinfektion des
Hauptwirtes kommt (Lucius und Loos-Frank 1997). Zuséatzlich kénnen auch
Nebenwirte im Laufe der Evolution zu Hauptwirten werden, bei denen die Parasiten
eine erhoéhte Fitness, Uberlebens- und Verbreitungsrate entwickeln kénnen (Parker
et al. 2003).

Parasiten treten praktisch in allen Nahrungsnetzen in séamtlichen trophischen
Ebenen auf und kénnen zuséatzlich zu direkten trophischen Beziehungen zwischen
ihren Wirten und anderen Organismen auch Langzeitinformationen Uber die
Nahrungsdkologie der Wirte liefern und so 6kologische Fragen zur Wirtsdidt bzw.
dessen Veranderungen kldren (Marcogliese 2004). Ebenso sind Uber die jeweils
nachgewiesene Parasitenfauna ontogenetisch bedingte Verdnderungen in der
Nahrungsokologie eines Wirtes nachzuweisen (Campbell et al. 1980). Des Weiteren
kbnnen etwa durch Konkurrenz bedingte Nischenverschiebungen ganzer
Wirtspopulationen (Dubois et al. 1996), aber auch Auspragungen spezifischer
Erndhrungsmuster einzelner Individuen innerhalb einer Population aufgezeigt werden
(Knudsen et al. 2004). Parasiten werden hauptséchlich herangezogen, um
Unstimmigkeiten in Nahrungsnetz-Theorien zu I6sen oder Nahrungsnetz-Modelle zu
testen. George-Nascimento (1987) postulierte, dass Parasiten nitzliche Indikatoren
dauerhafter 6kologischer Wechselbeziehungen sind, da sich ihre Lebenszyklen an
sich wiederholende saisonale Muster und koevolvierte Rauber-Beute-Beziehungen

angepasst haben.
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Trotz grolRer Erfolge in Therapie und Pravention stellen durch Parasiten
hervorgerufene Krankheiten heutzutage fur den Menschen und seine Haus-/Nutztiere
immer noch eine Bedrohung dar, vor allem bei sog. Zoonosen, bei denen sich Tiere
und Menschen gegenseitig infizieren kénnen (Mehlhorn 2012). Derzeit werden Uber
60% aller Infektionskrankheiten des Menschen von zoonotischen Erregern
verursacht (Karesh et al. 2012). Neben bekannten Virusinfektionen wie Ebola,
Gelbfieber oder Vogelgrippe sowie bakteriellen Zoonosen wie Milzbrand, Pest oder
Tuberkulose sind zudem Infektionskrankheiten zu nennen, die durch protozoische
und metazoische Parasiten hervorgerufen werden. Zu den wichtigsten gehéren die
Babesiose, Chagas-Krankheit, Leishmaniose, Malaria und Toxoplasmose sowie
Ancylostomiasis,  Anisakiasis, = Askariasis,  Diphyllobothriasis,  Dirofilariose,
Echinokokkose, Schistosomiasis, Trichinellose und Zystizerkose. Laut der
Weltgesundheitsorganisation (WHQO) kamen z.B. im Jahre 2015 allein durch Malaria
etwa 438.000 von 214 Millionen infizieten Menschen ums Leben (WHO 2015).
Insbesondere die Globalisierung sowie Klimaveranderung férdern zunehmend die
Verbreitung von Parasiten und haben somit auch einen Anstieg von
Infektionskrankheiten zur Folge. Daher sind Forschung und Entwicklung auf dem
Gebiet der Parasitologie, vor allem aus 6kologischer und gesundheitspolitischer
Sicht, hochaktuell und wichtig (Hiepe und Aspdck 2006; Lucius und Loos-Frank
2008). Unterstrichen wird dies nicht zuletzt durch die Studie von Jones et al. (2008),
bei der im Zeitraum von 1940-2004 von einem ernstzunehmendem Anstieg neu
auftretender Infektionskrankheiten um das vier- bis flinffache berichtet wird.

Eine wichtige, eng mit der Globalisierung und Klimaveranderung verknupfte
EinflussgréRe, welche die Verbreitung von Pathogenen (Parasiten, Bakterien, Viren
etc.) unterstitzt und sogar beschleunigt, ist die durch den Menschen verursachte
Einschleppung von gebietsfremden Arten (Neobiota), nicht-heimischen Pflanzen-
(Neophyten) und Tierarten (Neozoen) (Nentwig 2010). Schon im Mittelalter gab es
Infektionskrankheiten, die durch die Einschleppung gebietsfremder Arten
ausgebrochen sind. Das sicherlich bekannteste Beispiel aus dem 14. Jahrhundert ist
der Ausbruch der Pest in Europa, bei der die Uber Handelswege eingeschleppte, aus
Asien stammende Hausratte, die mit Pestbakterien infizierten FI6he in die Siedlungen
trug und infolgedessen etwa 25 Millionen Menschen starben. Trotz medizinischer
Fortschritte sterben noch heute Menschen an der Pest. Zuletzt war sie gegen Ende

2014 in Madagaskar ausgebrochen, wo von 119 infizierten Menschen 40 starben
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(WHO 2014). Ein weiteres aktuelles Beispiel fir eine ernstzunehmende, durch
Neobiota Ubertragene Zoonose ist der Uber Waschbdren (Procyon lotor) aus
Nordamerika eingeschleppte Spulwurm Baylisascaris procyonis. Die Larven des
Parasiten kénnen auch den Menschen befallen und erhebliche Erkrankungen des
Nervensystems, der Augen und des Gehirns hervorrufen (Gey 1998; Kazacos 2001).

Neobiotische Pathogene stellen nicht nur fir den Menschen, sondern auch fir
die gesamte heimische Flora und Fauna eine Gefahr dar. In Europa und so auch in
Deutschland kam es in den vergangen Dekaden vorwiegend in aquatischen
Lebensraumen zu einer Faunenveranderung durch einen enormen Anstieg nicht-
heimischer Arten, vornehmlich diverser Fisch-, Crustacea- und Molluskenarten,
welche weitreichend in Okosysteme und die darin ablaufenden Prozesse eingreifen
(Gollasch und Nehring 2006; Strayer 2012). Neben dkonomischen Problemen (z.B.
durch Schaden bzw. Ertragsverluste in Aquakulturen) sowie diversen negativen
Einflissen auf die heimischen Artengemeinschaften (z.B. durch Habitat- und
Nahrungskonkurrenz) sind diese aquatischen Organismen ebenso als potentielle
Krankheitsubertréger, insbesondere parasitdrer Erkrankungen, anzusehen. Wie
genau das Gefahrdungspotential aquatischer nicht-heimischer Arten aussieht, ist von
Gebiet zu Gebiet unterschiedlich und wurde daher im Rahmen dieser Dissertation mit
besonderem Fokus auf gebietsfremde Fischarten in den deutschen FlieRgewéssern
Rhein, Main und Gillbach naher betrachtet.
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1 Einleitung

1.1 Aquatische Okosysteme und Parasiten

Ein wesentliches Merkmal unserer Erde ist die Verfigbarkeit von Wasser, welches
Uber 71% der Erdoberflache bedeckt. Der Gesamtwasservorrat umfasst dabei etwa
1,4 Mrd. km® freies, verfugbares Wasser und bildet in Kombination mit der
Sonnenenergie die Grundlage allen Lebens (Wetzel 2001; Nentwig et al. 2007). Es
haben sich aquatische Okosysteme entwickelt, welche in marine (Salzwasser,
Ozeane) und limnische (SuURwasser, Flisse [lotisch] und Seen [lentisch])
Grolllebensrdume unterschieden werden. Im Gegensatz zu den Meeren, welche mit
ihren rund 361 Mio. km? Uber 2/3 der Erdoberflache bedecken, bringen es limnische
Gewasser mit 2,5 Mio. km? auf weniger als 1%. Dennoch sind die im Vergleich zum
Salzwasser geringen Wassermengen essentiell fir die Versorgung und das
Uberleben terrestrischen Lebens. Ebenso erstaunlich dabei ist, dass sémtliche in
limnischen Gewassersystemen vorkommende Arten Uber 10% der derzeit auf der
Erde bekannten Biodiversitdt ausmachen, darunter etwa 1/3 aller Wirbeltiere
inklusive der Halfte von derzeit 33.100 beschriebenen Fischarten (Wetzel 2001;
Strayer und Dudgeon 2010; Froese und Pauly 2015).

Urspringlich waren die Lebenszyklen samtlicher Parasiten an das Wasser
bzw. an im Wasser lebende Wirtsorganismen gebunden und auch heute lebt eine
aulerordentliche Vielzahl von Parasitenarten im aquatischen Milieu (Lucius und
Loos-Frank 2008). Hier Ubernehmen besonders Fische mit ihren vielseitigen
Positionen im Nahrungsgefliige eine entscheidende Rolle als Wirte diverser
Parasitenarten (Marcogliese 2005; Strayer und Dudgeon 2010; Froese und Pauly
2015). Fische nehmen dabei zunachst parasitische Larvenstadien Uber infizierte
Nahrung (z.B. Crustacea, Mollusca, Insecta) auf, fungieren entweder selber als EW
oder Ubernehmen eine zweite Zwischenwirtfunktion und geben die Parasiten
wiederum Uber das Nahrungsgeflige an geeignete EW wie z.B. Amphibien, Reptilien,
Vogel und Séaugetiere weiter (Marcogliese und Cone 1997; Marcogliese 2004;
Marcogliese 2005). Ein bekannter limnischer Vertreter ist der Fischbandwurm
Diphyliobothrium latum, welcher Crustacea als erste ZW, Fische als zweite ZW und
Sadugetiere, einschlielBlich des Menschen, als EW nutzt (Mehlhorn 2012). Der
Hechtbandwurm Triaenophorus nodulosus nutzt Fische sogar sowohl als ZW wie
auch als EW (Molzen 2006).
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Im Wissenschaftsfeld der aquatischen Okologie werden Parasiten haufig als
sogenannte Biomarker herangezogen. Anhand der Parasitierung kann
beispielsweise das Wanderverhalten bestimmter Fischarten aufgezeigt werden (z.B.
Beverley-Burton und Pippy 1977; Arthur und Albert 1993). Sogar die Anwesenheit
von Pradatoren (Zander et al. 1993) oder saisonale Migrationen (Marcogliese und
Scholz 1999) kdénnen durch Parasitierungsmuster erklart werden. Einige
Endoparasiten (Acanthocephala) sind sensiblere Bioindikatoren fir Schwermetalle
als ihre Fischwirte, wobei sie die Schwermetalle ihren Wirten entziehen kénnen
(Sures und Taraschewski 1995; Sures et al. 1999). Generell haben auch andere
Umweltverédnderungen, wie etwa Abweichungen physikalischer oder chemischer
Eigenschaften des Wassers, oft unterschiedliche Effekte auf Parasiten, die sie und
folglich auch ihre Wirte in Populationsgrée sowie Artenreichtum begiinstigen oder
benachteiligen. Beispielsweise reagieren Ektoparasiten oder Parasiten mit frei
schwimmenden Larven (Miracidien, Cercarien, Oncomiracidien oder Nauplien) oft
empfindlicher auf Verdnderungen von Temperatur, Salinitédt oder Verschmutzungen
als ihre Wirte, wodurch Verdnderungen in Okosystemen durch entsprechende
Untersuchungen bereits frihzeitig erkannt werden kénnen (Mdller 1978; Landsberg
et al. 1998). Entgegengesetzt entwickeln und vermehren sich einige Parasitenarten
(besonders bei Monogenea und Protozoa) in belasteten Gewassern sogar besser
und beeintrachtigen ihre Wirte durch einen Massenbefall zuséatzlich (Koskivaara und
Valtonen 1992; Overstreet 1997). Hohe Befallszahlen (Pravalenzen und Intensitaten)
haben oftmals einen signifikanten Einfluss auf die betroffenen Wirtspopulationen
(Anderson und May 1979; May und Anderson 1979), wodurch sie gesamte
Nahrungsnetze und Okosystemstrukturen verdndern kénnen (Dobson und Hudson
1986; McCallum und Dobson 1995). Untersuchungen zur Parasitenfauna kénnen
auch Aufschluss Uber Zusammenhdnge zwischen Diversitdt und anthropogen
verursachten Veranderungen, wie etwa dem Anstieg von CO,-Emmissionen, geben.
Ein Beispiel daftr geben die Studien von Cone et al. (1993) und Halmetoja et al.
(2000), bei denen durch eine Versauerung bedingt, die Parasitendiversitat bei
Amerikanischen Aalen (Anguilla rostrata) und Flussbarschen (Perca fluviatilis)
zurtckging. Grund dafir war das Verschwinden von Digenea-Arten, welche
sauresensitive Mollusken als obligate ZW benétigen. Diese starben wiederum durch

einen sinkenden pH-Wert.
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Eine weitere wichtige, eng mit klimatischen, vor allem aber auch
anthropogenen Einflissen verkniipfte Rolle von Parasiten in Okosystemen, beweisen
Studien Uber Neozoen. Parasiten kdnnen entscheidend in Invasionsprozesse
eingreifen, indem sie sich durch verschiedene Effekte unterschiedlich auf heimische
sowie nicht-heimischen Arten auswirken. Dabei kénnen Neozen durch fehlende ZW
einen Teil ihrer Parasitenfauna verlieren (Enemy-Release-Hypothese, Prenter et al.
2004), neue Parasiten auf die heimische Fauna Ubertragen (Parasite Spillover, Kelly
et al. 2009a), oder als neue ZW flir heimische Parasiten fungieren und so die
Befallsraten heimischer Wirtsarten mit einer einzelnen Parasitenart erhéhen (Parasite
Spillback (Kelly et al. 2009a). Auflerdem koénnen sie durch das Verdrangen
geeigneter Wirte auch die Verbreitung und Befallsintensitdten einzelner
Parasitenarten einddmmen oder diese sogar aus dem System entfernen, sofern die
gebietsfremden Arten selbst nicht als neue Wirte fungieren kénnen (Dilution-Effect,
Kopp und Jokela 2007; Paterson et al. 2011). Die genannten Effekte kdnnen
Neozoen Vorteile gegeniber heimischen Arten verschaffen und folglich
Bioinvasionen begunstigen (Torchin et al. 2003). Besonders die Einschleppung
neuer Parasitenarten kann durch fehlende koevolutive Prozesse zu starken
Krankheitsbildern und hohen Verlustraten betroffener Wirtsorganismen fiihren. Ein
bekanntes Beispiel fir ein solches Ereignis ist die Einschleppung des
Schwimmblasennematoden Anguillicoloides crassus Anfang der 1980er Jahre nach
Deutschland. Von dort aus beeinflusste der urspringlich an den Japanischen Aal
(Anguilla  japonica) angepasste Parasit die panmiktische Population des
Europaischen Aals (Anguilla anguilla) durch enorm hohe Befallszahlen sowie
Schadwirkung dramatisch und breitete sich innerhalb weniger Jahre europaweit aus
(Neumann 1985; Wiirtz et al. 1996; Kirk 2003; Wielgoss et al. 2008).

1.2 Aquatische Bioinvasion

Biologische Invasionen gehéren, vorwiegend durch die Entwicklung eines modernen
Netzes von globalen Transport- und Handelswegen, zu den wichtigsten
Umweltproblemen unserer Zeit und werden neben der beschleunigten
Klimaerwarmung als gravierende Bedrohung der globalen Biodiversitat angesehen
(Vitousek et al. 1997; Sala et al. 2000; Leppéakoski et al. 2013; Lackschewitz et al.
2015). Nachfolgend werden kurz einige allgemeine Begriffe zur Invasionsbiologie
erlautert sowie die wichtigsten Vektoren fiir aquatische Arten beschrieben.
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Die in einem Lebensraum auf natirliche Weise entstandenen Arten, welche
sich Uber einen langen Zeitraum an die belebte und unbelebte Umwelt angepasst
haben, werden als ,(ein)heimische®, ,indigene” oder ,autochthone® Arten bezeichnet
sowie deren vielseitige Ausprdgung (inkl. genetischer Vielfalt) mit dem Begriff
Biodiversitat beschrieben (Holljesiefken 2007; Nentwig 2010). Die Anpassungszeit in
Mitteleuropa erfolgte hauptséchlich wahrend der Wiederbesiedelung nach der letzten
Vergletscherung vor rund 12.000 Jahren und entspricht bei sich einmal jahrlich
reproduzierenden Arten ebenso vielen Generationen.

Eine der treibenden Kréafte fir eine stets fortwahrende Evolution ist die
natirliche Ausbreitung von Organismen, durch welche es zu neuen
Artzusammensetzungen sowie Anpassungen kommen kann (Nentwig 2007). Dabei
ist zu beachten, dass eine natirliche Ausbreitung in der Regel sehr langsam verlauft,
da Klimazonen sowie biogeographische Barrieren wie z.B. Meere, Flisse, Gebirge
oder Wiusten Ausbreitungsgrenzen fur eine Art darstellen kénnen. Auch die
Klimaerwarmung schafft neue mdogliche Siedlungsgebiete. Durch das Wandern von
Arten kann es schliel3lich zu einer Verschiebung bzw. einer Vergréflerung, aber auch
einer Verkleinerung der urspringlichen Ausbreitungsareale kommen. Obwohl der
derzeitige Klimawandel unter anthropogenem Einfluss steht, handelt es sich um eine
nattrliche Verbreitung, sofern die Arten das neue Gebiet aus eigener Kraft besiedeln
(Nentwig 2010). Im Gegensatz zur naturlichen Ausbreitung kann eine Ausbreitung
von Arten auch direkt durch den Menschen geschehen. Anders als bei der
natirlichen Ausbreitung erfolgt dies meist innerhalb sehr kurzer Zeitrdume und Uber
biogeographische Grenzen hinweg. Diese Arten werden zunachst als ,allochthon®,
.gebietsfremd” oder ,nicht-heimisch® bezeichnet. Die meisten eingeschleppten Arten
finden auf Dauer fur sie unglinstige Bedingungen vor und sterben. Generell wird das
beabsichtigte oder unbeabsichtigte Aussetzen gebietsfremder Arten als
,veranderung“ bzw. ,Verfalschung“ von Flora und Fauna verstanden, da sich einige
Arten etablieren und selbsterhaltende Populationen aufbauen kénnen. Ohne ihre
urspringlich angepassten Gegenspieler bzw. regulierenden Mechanismen (z.B.
Konkurrenz, Pradation und Pathogene) kann es nachfolgend zu einer rasanten,
unkontrollierten Verbreitung mit hohen Populationsdichten der Neuankdmmlinge
kommen, meist auf Kosten heimischer Arten. Es wird dann auch von ,invasiven

Arten“ gesprochen, welche durch ihre meist negativen Interaktionen mit heimischen
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Arten als Bedrohung der urspringlichen Biodiversitdt eines Lebensraumes
angesehen werden (Nentwig 2007). Neben den 6kologischen Problemen kann dies
auch eine 6konomische oder medizinische Relevanz zur Folge haben (Keller et al.
2011, s.u.). Eine von den Wissenschaftlern Williamson und Fitter aufgestellte
Faustregel, die sog. Zehner-Regel oder auch "tens-rule", gibt an, wie hoch die
Wahrscheinlichkeit einer Invasion durch die Einfuhr gebietsfremder Arten ist.
Demnach wird angenommen, dass zunachst nur etwa 10% der eingeschleppten
Arten Uberlebensfahig sind und voribergehende Vorkommen bilden, von diesen sich
dann nur 10% dauerhaft etablieren und von denen wiederum nur 10% invasiv
werden (eine von 1000 Arten) (Williamson 1996; Williamson und Fitter 1996). Diese
Regel gilt vorwiegend fur Pflanzen. Bei Tieren sind die Etablierungs- und
Ausbreitungswahrscheinlichkeiten héher anzusetzen und gelten zwischen
Organismengruppen wie Insekten, Fischen, Végeln und Saugetieren sowie deren
Lebensrdume als grundverschieden (Jeschke und Strayer 2005). Des Weiteren
kénnen sich gebietsfremde Arten gegenseitig begiinstigen und kritische Prozesse
auslésen, was auch als ,Invasional-Meltdown-Theorie“ bezeichnet wird. Einer bisher
unauffalligen nicht-heimischen Art kdnnten durch das Auftreten einer anderen
eingeschleppten Art beispielsweise neue Nahrungsressourcen zur Verfligung gestellt
werden und dadurch einen Invasionsprozess initiieren (Simberloff und Von Holle
1999). Mittlerweile gibt es internationale Datenbanken wie etwa die "Global Invasive
Species Database" (GISD), welche nicht-heimische Arten auflisten und dartber
aufkldren. Datenbanken wie "European Network on Invasive Alien Species"
(NOBANIS) und "Delivering Alien Invasive Species In Europe" (DAISIE) liefern
Informationen (z.B. Fotos und Verbreitungskarten) Uber gebietsfremde Arten in
Europa. Mit einer Auflistung von derzeit 12.122 nicht-heimischen Arten und Angaben
zu 2440 Experten der Invasionsbiologie besitzt DAISIE sicherlich die aktuellste und
umfangreichste Datenbank. DAISIE und GISD verfligen Gber Steckbriefe der jeweils
100 folgenschwersten invasiven Arten (,100 of the worst’). Zudem weisen sog.
weile, graue und schwarze Listen auf nicht-heimische Arten hin, die in Deutschland
bzw. Osterreich entweder als ungefahrlich, potentiell invasiv oder invasiv eingestuft
werden (Nehring 2010).

Vornehmlich zur Nahrungssicherung haben die Menschen im Laufe ihrer
Entwicklungsgeschichte schon immer Arten verbreitet. Fir Europa werden diejenigen

Arten als nicht-heimisch bezeichnet, welche seit dem Neolithikum (Jungsteinzeit, vor
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ca. 6.000 Jahren) verbreitet wurden (Reise et al. 2006). Dieser Zeitpunkt kann als
sogenannter Nullpunkt bezeichnet werden. Erst mit der Wiederentdeckung Amerikas
im Jahre 1492 (die Wikinger entdeckten Nordamerika bereits um etwa 1.000 n.Chr.,
ohne dauerhafte Besiedelung) und der folgenden Kolonialzeit nahmen der
Schiffsverkehr und die Handelsbewegungen weltweit zu, wodurch nicht-heimische
Arten leicht auch Gber biogeographische Grenzen hinweg verbreitet wurden. So kann
vor etwa 500 Jahren ein weiterer "Nullpunkt" gesetzt werden, um das eher
neuzeitliche Phanomen der Verschleppung nicht-heimischer Arten von friheren
historischen Prozessen zu trennen (Nentwig 2010). Seit der Aufteilung von
europdischen Kolonialméchten Mitte des 19. Jahrhunderts kam es nochmals
verstarkt durch den Transport von Kulturpflanzen und Nutztieren weltweit zu einem
Anstieg von Floren- und Faunenveranderungen. AulBerhalb ihrer Heimat fehlte den
Europdern einerseits ihre gewohnte Tier- und Pflanzenwelt und andererseits
entdeckten und importierten sie Arten, von denen sie Uberzeugt waren, dass diese
auch fir Europa von Nutzen seien. Nutztiere wie Schweine, Ziegen und Rinder
wurden in fremde Okosysteme eingefiihrt, welche insbesondere auf Inseln wie etwa
Hawaii oder Galapagos die angestammte Fauna verdréngten, beispielsweise durch
das Fressen von Eiern von Reptilien und am Boden britenden Végeln. Weiterhin
wurden Jagdtiere angesiedelt mit ahnlich dramatischen Einflissen auf die jeweilig
heimische Flora und Fauna. Ein bekanntes Beispiel sind die Kaninchen in Australien
mit verheerenden Auswirkungen auf die Vegetation (Nentwig et al. 2007). Ein
weiteres, ebenfalls aus Australien stammendes Beispiel ist das Einfihren nicht-
heimischer Arten als biologische Waffe. So sollte die Aga-Kréte (Bufo marinus)
gegen einen Zuckerrohrschadling, den Kafer Lepidoderma albohirtum, eingesetzt
werden. Der Import bewirkte jedoch auch den Riickgang endemischer Arten (Doody
et al. 2009).

Generell haben nicht nur terrestrische sondern insbesondere auch aquatische
nicht-heimische und vor allem invasive Arten weitreichende 6kologische Folgen fur
ein Okosystem. Dazu gehéren beispielsweise die Stérung von Interaktionen
zwischen heimischen Arten oder Verdnderungen von Habitat- und
Nahrungsnetzstrukturen. Weiterhin kann es zu Veranderungen der genetischen
Vielfalt durch das Verdréangen von Arten oder durch Hybridisierung mit heimischen
bzw. anderen gebietsfremden Arten kommen. Ebenso ist die Einfihrung nicht-

heimischer Parasiten und Krankheitserreger sowie eine Wirts- oder Vektorfunktion fur
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bereits existierende Pathogene mdglich. Diese Effekte kénnen in nachster Instanz
auch dem Menschen schaden, sei es 6konomisch, beispielsweise durch Minderung
der Ertrédge in der Fischerei oder Aquakulturen, gesundheitlich, oder auch durch
Einschrénkungen der gewohnten Lebensweise, etwa durch Stérungen von
Freizeitaktivitdten (Gollasch und Nehring 2006). Wie genau sich Populationen
aquatischer nicht-heimischer Arten entwickeln, ob sie invasiv werden, wie das
Geféhrdungspotential aussieht und welche Auswirkungen sie auf die heimische
Fauna haben, ist von verschiedenen biotischen und abiotischen Parametern
abhangig, also raumlich (von Gebiet zu Gebiet) und zeitlich (z.B. jahreszeitlich)

unterschiedlich und aktuell nicht vorhersehbar (Leppakoski et al. 2013).

Innerhalb der aquatischen Okosysteme werden vor allem raumlich begrenzte
bzw. geschlossene Lebensrdume wie Flisse und Seen durch nicht-heimische Arten
beeintrachtigt. Diese wurden Dbeispielsweise zugunsten der Produktivitat mit
kommerziell interessanteren Fischarten besetzt, meist zu Lasten der heimischen,
oftmals endemischen Fauna (Leppakoski et al. 2013). Zu den sicherlich
gravierendsten Beispielen gehoéren die Ostafrikanischen Seen (Malawi-, Tanganjika-
und Viktoriasee), bei denen es vornehmlich durch das Aussetzen des Nil- oder
Viktoriabarsch (Lates niloticus) zu einem Verlust mehrerer hundert endemischer
Buntbarscharten (Cichlidae) kam (Ogutu-Ohwayo 1990; Nentwig et al. 2007).

Europaweit, und so auch in Deutschland, kam es besonders in den
vergangenen Dekaden in den Binnengewassern zu einem aulRergewdhnlich hohen
Anstieg aquatischer nicht-heimischer Arten, von denen sich eine erstaunlich hohe
Anzahl etablieren konnte (Gollasch und Nehring 2006; Leppéakoski et al. 2013,
Abbildung 1). Ein Grund dafur ist in Deutschland auch in der Fischerei und
Aquakultur zu finden. Beispiele sind etwa das Einsetzen gebietsfremder Fischarten
wie den asiatischen Graskarpfen (Ctenopharyngodon idella) oder die
nordamerikanische Regenbogenforelle (Oncorhynchus mykiss) als Zielfische fur
Angler. Beide Fischarten konkurrieren stark mit heimischen Fischarten, im letzteren
Fall besonders mit der Bachforelle (Salmo trutta fario), (Baglinieére und Maisse 1999).
Zusatzlich zu dem bereits genannten Beispiel des eingeschleppten
Schwimmblasennematoden A. crassus, ist der Import asiatischer Graskarpfen ein
weiteres Beispiel fur die weltweite Verbreitung von Parasiten durch den Fischbesatz.

So fuhrte der Cestode Bothriocephalus acheilognathi, eingeschleppt durch C. idella,
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durch seine hohe Verbreitungsrate sowie Schadwirkung bei Jungfischen vorwiegend
in deutschen Fischzuchten zu enormen Verlustraten (Korting 1975).
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Abbildung 1: Vergleichende Darstellung aquatischer nicht-heimischer Arten in Deutschland zwischen
Kusten- (Nordsee und Ostsee) und Binnengewéassern im Zeitraum von 1850-2006. Aufgetragen sind
die Anzahlen aquatischer Arten, welche in dem angegebenen Zeitraum neu hinzugekommen sind.
Verandert nach Gollasch und Nehring (2006).

Neben der Fischerei und Aquakultur wird allerdings vor allem der Kanalbau
zwischen einst getrennten Okosystemen (Aufhebung biogeographischer Barrieren)
und der damit in Zusammenhang stehende, stetig zunehmende Schiffsverkehr als
Hauptgrund fur den hohen Anstieg nicht-heimischer Arten angesehen. Diverse
Fisch-, Mollusken- und Crustaceaarten werden dabei unbeabsichtigt, meist Uber das
gegenuber auleren Umweltbedingungen geschitzte Ballastwasser der Schiffe sowie
durch Schiffsaufwuchs, tUber sehr hohe Distanzen hinweg verbreitet (Minchin und
Gollasch 2002; Gollasch und Nehring 2006; Leuven et al. 2009, siehe auch
Abbildung 2). Containerschiffe nehmen dabei zu Stabilisierungszwecken jeweils
zwischen 20.000-40.000 m® Wasser auf, inklusive der in dem Wasser lebenden
Organismen, und pumpen dieses am Zielort wieder ab. Hochgerechnet werden
weltweit mehrere Milliarden Kubikmeter Wasser interkontinental ausgetauscht, was
zu einer standigen Einfuhr nicht-heimischer Arten fuhrt (Nentwig et al. 2007). Auf

diese Weise wurden beispielsweise im Jahre 1912 auch Larven der Chinesischen
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Wollhandkrabbe (Eriocheir sinensis) von Asien bis nach Deutschland verschleppt,

von wo aus sich die Art europaweit stark verbreiten konnte (Clark et al. 1998).
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Abbildung 2: Haufigkeit unterschiedlicher Verbreitungswege aquatischer nicht-heimischer Arten.
Erfasst sind Arten der Jahre 1998-2000 europaischer Gewasser, deren Erstnachweise einem der hier

aufgezeigten Vektoren zugeordnet werden konnte. Verandert nach Minchin und Gollasch (2002).

Den grofdten Einfluss nehmen momentan hauptsachlich durch die Schifffahrt und
Kanale verbreitete Arten, welche urspringlich aus dem Einzugsgebiet und den
Brackwasserregionen des Schwarzen und Kaspischen Meeres stammen und einen
enormen Selektionsdruck auf die heimische Biodiversitat austiben (Bij de Vaate et al.
2002; Gollasch und Nehring 2006). Aber auch die Aquaristik, beziehungsweise der
Zierfischhandel und das damit in Zusammenhang stehende achtlose Aussetzen von
Arten sowie das Entkommen aus Zuchtstationen sind Einschleppungswege nicht-
heimischer Arten (Padilla und Williams 2004, Abbildung 2). In Anlehnung an diese
beiden Ausbreitungswege sind auch die Themenkomplexe "Ponto-kaspische Arten"
und "Aquaristikindustrie - Tropische Arten in Deutschland " gewahlt, welche im Fokus
dieser Dissertation stehen und als Fallbeispiele unter 1.3.1 und 1.3.2 weiter
ausgefihrt werden.

1.3 Fallbeispiele aquatischer invasiver Arten in Deutschland
Umfassende Analysen und Recherchen zeigen deutlich auf, dass Gewésser mit ihren

Biozdénosen einem hohen Selektionsdruck durch gebietsfremde Arten unterliegen. Im

15



Einleitung

Zeitraum von 1850-2006 sind in Deutschland insgesamt 141 aquatische, invasive
Arten registriert worden, wobei der héchste Anstieg in limnischen Gewéassersystemen
verzeichnet worden ist. Dabei gelten mehr als zwei Drittel der Arten nicht nur als
eingewandert, sondern als bereits etabliert und ein Finftel sogar als invasiv
(Gollasch und Nehring 2006). Diese Zahlen (bersteigen die zuvor erwéahnte
Zehnerregel (Williamson 1996; Williamson und Fitter 1996). Die Verbreitung von
nicht-heimischen Arten aus dem ponto-kaspischen Einzugsgebiet durch die
Schifffahrt sowie der stets zunehmende Handel mit nicht-heimischen Tier- und
Pflanzenarten (insbesondere in der Aquaristikindustrie) zdhlen zu den Hauptgriinden

dieses Anstiegs in Deutschland und werden daher nachfolgend ndher beleuchtet.

1.3.1 Ponto-kaspische Arten

Im letzten Jahrhundert wurde der Gewadsserausbau zu Gunsten des Handels
europaweit vorangetrieben, wodurch innerhalb weniger Jahre einst isolierte
Einzugsgebiete der Nord- und Ostsee, des Atlantiks und des Mittelmeeres mit denen
des Schwarzen, Asowschen und Kaspischen Meeres (Ponto-Kaspis) durch Kanéle
wie etwa dem Main-Donau-, Mittelland- oder Dortmund-Ems-Kanal verbunden
wurden. Zu den bekanntesten Flissen dieser Einzugsgebiete gehdren
beispielsweise Donau, Elbe, Rhein und Rhéne im Westen bis hin zu Don, Newa und
Wolga im Osten Europas (Galil et al. 2007; Panov et al. 2009; Leuven et al. 2009;
Nentwig 2010). Damit waren gleichzeitig neue Langstreckenverbreitungswege flr
aquatische Arten geschaffen, welche sich entweder durch natirliche Mechanismen
wie Wanderung und Drift verbreiteten, oder Uber die Schifffahrt im Ballastwasser
oder durch das Anheften von Organismen bzw. deren Eiern an die Schiffswand
verschleppt wurden (Bij de Vaate et al. 2002; van der Velde 2007; Panov et al.
2009). Etwa ein Viertel aller aquatischen, nicht-heimischen Arten Deutschlands
stammen aus dem ponto-kaspischen Einzugsgebiet und sind Uber solche
Kanalverbindungen, tUber den sogenannten Zentralen (Dnjepr-Weichsel-Oder-Elbe-
Rhein) sowie Sudlichen Korridor (Donau-Main-Rhein) nach Deutschland gelangt (Bij
de Vaate et al. 2002; Gollasch und Nehring 2006, Abbildung 3).
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Abbildung 3: Einwanderungswege ponto-kaspischer Arten nach Europa (Bij de Vaate et al. 2002).

Bereits auf dem Weg von der Ponto-Kaspis in Richtung Westen sollen auf dem Stand
von 2010 mindestens 65 weitere Arten sein (Nentwig 2010). Bundeswasserstralten
wie Altmuhl, Donau, Fulda, Lahn, Saar, Main und vor allem der Rhein als wichtigste
Kultur- und Handelsachse Mitteleuropas, zeichnen sich durch eine besonders hohe
Anzahl an Neozoen aus, wobei es sich neben wenigen Fischarten vermehrt um Arten
des Makrozoobenthos, hauptsachlich Crustacea und Molluska handelt (Tittizer et al.
2000; Eggers 2006; Nehring 2011; IKSR 2015). Zu den durch ihr hohes
Invasionspotential bekanntesten Vertretern dieser GroRgruppen zahlen insbesondere
die Schwarzmundgrundel (Neogobius melanostomus), der Hobckerflohkrebs
(Dikerogammarus villosus) und die Zebramuschel (Dreissena polymorpha). Alle drei
sind aulerst eurypotente, konkurrenzkraftige Arten, kommen sowohl in Brack- als
auch in SuRBwassergebieten vor und erreichen in der Invasionsphase sehr hohe
Populationsdichten. Dadurch kommt es in den meisten Neubesiedelungsgebieten zu
einem hohen Konkurrenzdruck, gefolgt von einer hohen Verdrangungsrate
heimischer Arten und somit zu einer Veranderung ganzer Nahrungsnetzstrukturen
(Boehmer et al. 2001; Birnbaum 2011; Kornis et al. 2012; Rewicz et al. 2014).

Durch Ballastwassertanks verbreitet, tauchte N. melanostomus (Abbildung 4)
im Jahre 1990 an beiden Seiten des Atlantiks gleichzeitig auf, in der Ostsee im Golf

von Gdansk (Skéra und Stolarski 1993) sowie in den Great Lakes in Nord-Amerika
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(Jude et al. 1992; Corkum et al. 2004). Von der Ostsee aus verbreitete sich N.
melanostomus weiter bis in den ca. 100km langen Nord-Ostsee-Kanal. Bis heute hat
die Invasion mit Deutschland, Danemark, Finnland, Kanada, Kasachstan, Litauen,
Niederlande, Osterreich, Polen, Schweden, Schweiz, USA und Usbekistan
mindestens 13 Lander erreicht (Kalchhauser et al. 2013; Froese und Pauly 2015). In
den Rhein gelangte die Grundel von der Donau aus Uber die Verbindung des Rhein-
Main-Donau Kanals (Freyhof 2003). Neogobius melanostomus ist die dominanteste
von derzeit funf nicht-heimischen Grundelarten in Deutschland und wird vor allem
durch BaumaRnahmen des Menschen wie z.B. den Blocksteinschittungen an den
Flussufern beglinstigt, in denen sie Schutz vor Fressfeinden sowie UbermaRig viele
Laichplatze findet (LFV Bayern 2015). Hinzu kommt eine kurze Generationszeit (2-4
Jahre), in der sich die Art im Gegensatz zu heimischen Fischarten sogar mehrmals
im Jahr fortpflanzt. Zudem betreibt sie eine intensive Brutpflege, womit eine hohe
Anzahl an Nachkommen garantiert ist. Im Rhein bestehen die Fédnge der Fischer in
jungster Zeit bis zu 80% aus Schwarzmundgrundeln (Borcherding et al. 2013).
Bisherige Studien schreiben N. melanostomus eine hohe 6kologische Plastizitat zu.
Besonders bezuglich ihres Habitats und der Nahrungswahl gilt die Fischart als
aullerst anpassungsféahig und (bt wahrend der Invasionsphase allein durch ihr
massenhaftes Vorkommen einen besonders hohen Fral3druck auf die heimische
Fisch- (durch Nest- und Brutraub) und Invertebratenfauna aus (Kornis et al. 2012;
Brandner et al. 2013b). Zusétzlich stellen vielerorts eine Reihe von gebietsfremden
Invertebraten, hauptsachlich Amphipoden (z.B. D. villosus) oder Mollusken (z.B. D.
polymorpha) eine ideale Nahrungsgrundlage dar. Allerdings haben sich einige
heimische Fischarten wie Aal (Anguilla anguilla), Flussbarsch (Perca fluviatilis),
Zander (Sander lucioperca) und Wels (Silurus glanis) sowie piscivore Vogelarten, wie
der Kormoran (Phalacrocorax carbo) oder der Graureiher (Ardea cinerea), auf die
Grundel als neue Nahrungsquelle eingestellt, sodass teilweise ein Anstieg von
Rauberpopulationen mit den Grundelbestanden in Zusammenhang gebracht wurde
(Jakubas 2004; Bzoma und Meissner 2005). Durch die hohe Anzahl einwandernder
Arten unterliegt das heimische Nahrungsnetz derzeit einem fortschreitenden
Implementierungsprozess ganzer ponto-kaspischer Nahrungsketten, bei dem die
Schwarzmundgrundel ein wichtiges Bindeglied zu héheren Trophiestufen darstellt
(LFV Bayern 2015).

18



Einleitung

Abbildung 4: Neogobius melanostomus, die abundanteste von insgesamt finf nicht-heimischen
Grundelarten. Sie wurde in den Studien | und Il auf ihre Nahrungsdkologie und Parasitenfauna hin
untersucht, Ldngenstandard = 2cm. Foto aus Emde et al. (2012).

Die hohe Abundanz sowie die Position der Schwarzmundgrundel im
Nahrungsgeflige, macht sie auch aus parasitologischer Sicht hoch interessant, da sie
die Wechselbeziehungen zwischen heimischen Wirts- und Parasitenarten stéren und
so die angestammte Parasitenfauna verandern kénnte. Durch die Aufnahme
infizierter ZW mit der Nahrung kénnte sie dabei als EW- oder ZW fir sowohl
heimische als auch nicht-heimische Parasiten fungieren und so zu deren Verbreitung
beitragen. Deshalb haben Wissenschaftler sowohl in urspriinglichen als auch neuen
Verbreitungsgebieten bisher grolles Augenmerk auf die Parasitenfauna von N.
melanostomus gelegt und dabei mindestens 94 verschiedene protozoische und
metazoische Parasitenarten nachweisen kénnen (Kvach und Stepien 2008), wobei
die Zahl durch aktuelle Studien weiter ansteigt (z.B. Francova et al. 2011; Kvach und
Winkler 2011; Emde et al. 2012; Kvach et al. 2015). Studien Uber die
Erndhrungsgewohnheiten von N. melanostomus in deutschen FlieRgewéassern sind
selten (Borcherding et al. 2013; Brandner et al. 2013b) und in Zusammenhang mit
der Parasitenfauna bisher nur fir Teile der Donau und des Rheins untersucht (Emde
et al. 2012; Brandner et al. 2013b).

1.3.2 Aquaristikindustrie - Tropische Arten in Deutschland

Der Handel von nicht-heimischen Tier- und Pflanzenarten hat weltweit zu vielen
Invasionen durch gebietsfremde Arten gefuihrt. Neben dem Ex- und Import von Nutz-
und Zierpflanzen sowie Kleinsdugern und Reptilien, nimmt besonders der
Aquaristikbereich, in dem taglich unzéhlige Fisch-, Amphibien-, Krebs-, Schnecken-,
Muschel- und Pflanzenarten in die ganze Welt verkauft werden, eine grofl3e Rolle bei
der Verbreitung von aquatischen Arten ein (Rixon et al. 2005; Chucholl 2013). Die
USA, West-Europa und Japan gelten als die gréf3ten Importeure fir die genannten

Gruppen. Allein in den USA geben etwa 11 Millionen Hobby-Aquarianer
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ca. 25 Milliarden Dollar pro Jahr fir die Aquaristik aus und die gesamte
Aquaristikindustrie wachst weltweit jahrlich um rund 14% (Padilla und Williams 2004).
Solange die Organismen in abgeschlossenen Systemen wie Aquarien oder
Gartenteichen verbleiben, gilt die Umwelt als ungeféahrdet. Dennoch kommt es immer
wieder zu Ereignissen, bei denen fremde Arten unbeabsichtigt, etwa bei
Uberschwemmungen, aus Zuchtstationen oder Gartenteichen entkommen, oder aber
vorsatzlich von Aquarianern ausgesetzt werden und so in die Umwelt gelangen. In
den meisten Fallen bleiben solche Ereignisse aufgrund ungeeigneter
Umweltbedingungen wie der Temperatur oder dem Salzgehalt ohne Folgen
(Williamson und Fitter 1996; Jeschke und Strayer 2005). Trotzdem gibt es immer
haufiger Nachweise von erfolgreich verbreiteten Arten. Es handelt sich dabei meist
um eurybke, anpassungsféhige Arten, wie beispielsweise den weltweit verbreiteten
Moskito-Fisch (Gambusia holbrooki, Deacon et al. 2011), welche sich durch
Konkurrenz, Verdrangung oder Ubertragung von Krankheitserregern wie Parasiten
negativ auf die heimische Umwelt auswirken. Manche Arten, wie der Rotfeuerfisch
Pterois volitans mit seinen giftigen Stacheln, kdnnen sogar dem Menschen geféhrlich
werden (Ruiz-Carus et al. 2006). Ein Vorteil, den ausgesetzte Tiere aus der
Zierfischindustrie gegenlber den mit Ballastwasser verbreiteten Arten haben, ist,
dass hauptsachlich adulte Tiere anstelle von Larven oder Jungtieren verbreitet
werden und diese so eine héhere Uberlebens- und Reproduktionsrate aufweisen.
Neben diversen Pflanzen-, Crustacea- und Molluskenarten wurden bisher weltweit
115 SiRwasserfische durch den Zierfischhandel verbreitet (Padilla und Williams
2004).

Auch in Deutschland kam es durch den Zierfischhandel immer wieder zu
ahnlichen Ereignissen, wobei die jeweiligen Arten meist aus Regionen stammten,
welche den Klimazonen Deutschlands glichen. Das wahrscheinlich bekannteste
Beispiel ist der Goldfisch Carassius auratus, eine Zuchtform der in Asien
beheimateten Silberkarausche. Ausgesetzt, richtet die omnivore Art vor allem in
Kleingewassern wie Tumpeln und Weihern groRen Schaden an, indem sie durch das
Fressen von Pflanzen sowie Eiern und Larven von Amphibien und Insekten das
lokale Aussterben heimischer Arten vorantreibt (Meyer et al. 1998). Weitere
Fischbeispiele sind der Blaubandbarbling Pseudorasbora parva oder Vertreter der
Sonnenbarsche wie Lepomis gibbosus oder L. cyanellus (Wiesner et al. 2010,

Rabitsch et al. 2013). Aus dem Bereich der Crustacea ist der in Deutschland
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urspringlich nur aus Aquarien bekannte Marmorkrebs zu nennen. Dieser Krebs ist
eine sich durch Parthenogenese (Jungfernzeugung, Mannchen sind nicht notwendig)
fortpflanzende Form der urspriinglich in Florida beheimateten Art Procambarus fallax
und hat aufgrund der ungewohnlichen Art der Vermehrung ein sehr hohes
Ausbreitungspotential. Zusatzlich zu den deutschen Gewdssern kommt diese Art
mittlerweile in verschiedensten Landern der Welt vor wie z.B. lItalien, Japan,
Niederlande und Madagaskar (Martin et al. 2010b). Ebenso ist der Import von
nordamerikanischen Flusskrebsen wie dem Signalkrebs (Pacifastacus leniusculus),
dem Kamberkrebs (Orconectes limosus) oder dem Roten Sumpfkrebs (Procambarus
clarkii) gegen Ende des 19. Jahrhunderts zu nennen. Sie wurden gehaltert, um den
Bedarf an Krebsen zu sichern, da sich der Bestand des Européischen Flusskrebses
zuvor durch Verschmutzungen und Gewasserverbauungen stark reduzierte. Viele
dieser Tiere entkamen den Zuchtstationen oder wurden gezielt ausgesetzt und
verbreiteten dadurch die Krebspest (s. Kap. 3.3, Oidtmann und Hoffmann 1998;
Nentwig 2010).

Obwohl Okosysteme in subtropischen oder geméaRigten Klimazonen durch
ihre kihleren Jahreszeiten normalerweise gegen nicht-heimische Arten aus
tropischen L&ndern weitestgehend geschitzt sind, gibt es Ausnahmen. Sog.
~thermisch belastete Extremhabitate” schaffen ganzjahrig glinstige Bedingungen und
erlauben tropischen Arten, wenn auch meist nur lokal begrenzt, stabile,
selbsterhaltende Populationen aufzubauen. Diese Extremhabitate befinden sich in
der Regel entweder unterhalb von natlrlichen, geothermischen Quellen, oder aber,
wie in den meisten Fallen, an durch Industrieabwéasser (z.B. Kihlwasser von
Kohlekraftwerken) kunstlich geschaffenen, permanenten Warmwasserzuflissen.
Kirzliche Ereignisse von Einschleppungen tropischer Arten in subtropische Gebiete
beschreiben etwa das Auftreten des Papageienplatys (Xiphophorus variatus) in
Texas, USA (Cohen et al. 2014) oder Tilapien (Oreochromis niloticus) in der
Toskana, ltalien (Piazzini et al. 2010). Ein Beispiel fir geothermisch belastete
Gewasser in gemaligten Breiten ist der Warmbach bei Warmbad Villach in
Kéarnten/Osterreich. Das auf natiirliche Weise geothermisch aufgeheizte Wasser (24
bis 29°C) wird zunachst von einer Thermalanlage genutzt und anschlielend
eingeleitet. Der Fluss beherbergt eine diverse nicht-heimische, meist ,exotische”
Flora und Fauna. Von derzeit neun tropischen Fischarten im Warmbach gehért der

Juwelbuntbarsch (Hemichromis letourneauxi) zu den haufigsten Vertretern.
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Die meisten dieser Tiere wurden von Aquarianern ausgesetzt, bzw. entkamen einer
angrenzenden Zuchtanstalt (Petutschnig et al. 2008).

Einen &hnlich ,exotischen® Lebensraum bildet das Gillbach/Erft System,
nordwestlich von Kéln in Deutschland. Die urspriingliche Quelle des durchschnittlich
etwa 3m breiten und 30-80cm tiefen Baches wurde vor Jahrzehnten infolge des
Braunkohletagebaus zerstort. Seither bezieht der Bach sein Wasser hauptséachlich
von Deutschlands zweitgréfdtem Kohlekraftwerk in Niederauflem (Klotz et al. 2013).
Die neue Quelle leitet permanent auf 25 bis 30°C erwdrmtes Wasser ein, wodurch
eine erhebliche thermische Belastung des Gewdassers in Form eines langsam
abfallenden Temperaturgradienten entlang des 25km langen Baches erfolgt. Auch im
Winter fallen die Temperaturen in Quellndhe nicht unter 19°C. Die Erft ist ebenfalls
thermisch belastet und fuhrt auch zur kalten Jahreszeit Wassertemperaturen von
Uber 10°C (Hussner und Lésch 2005), bevor sie nach Zufluss des Gillbachs nur 4km
spater bei Neuss in den Rhein mindet. Seit Mitte der 1970er Jahre beherbergt das
Gillbach/Erft System weitestgehend stabile Populationen verschiedenster nicht-
heimischer Arten, darunter viele tropische Pflanzen (z.B. Vallisnerien wie Vallisneria
spiralis), Crustacea (z.B. Garnelen wie Neocaridina davidi und Macrobrachium
dayanum) und Fische (z.B. Buntbarsche wie Amatitlania nigrofasciata, Welse wie
Ancistrus sp. sowie Guppys wie Poecilia reticulata, Abbildung 5) (Héfer und Staas
1998; Kempkes 2010; Klotz et al. 2013; Jourdan et al. 2014). Auch hier sind die
Einfihrungen hauptsachlich auf die Zierfischindustrie bzw. das Handeln unbedachter
Aquarianer zurlickzufiihren. Zuséatzlich zu den genannten tropischen Arten kommen
im Gillbach auch einige thermophile heimische Tier- und Pflanzenarten vor. Zu den
Fischen zahlen hier vor allem Ddébel (Squalius cephalus), Barben (Barbus barbus)
und Grundlinge (Gobio gobio), welche héchstwahrscheinlich mit den tropischen Arten
konkurrieren (Jourdan et al. 2014). Diese untypischen, kinstlichen Vorkommen von
mehreren heimischen und nicht-heimischen Vertebraten- und Invertebratenarten
werden auch als ,novel communities“ (neue Gemeinschaften) bezeichnet (Williams
und Jackson 2007; Lurgi et al. 2012).
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Abbildung 5: Tropische Fischfauna des Gillbachs. Abgebildet sind die drei haufigsten, tropischen
Fischarten, a Amatitlania nigrofaciata (Weibchen, untersuchte Fischart in Studie W), b Poecilia
reticulata (Manchen), ¢ Ancistrus sp. (Médnchen), Langenstandard = 1cm.

Wahrend tropische Tierarten an die kiunstlich erwarmten Abschnitte der
Gewasser gebunden sind und augenscheinlich erst mal keine Gefahrdung darstellen,
gelten sie dennoch als potentielle Wirte und Vektoren flr heimische, besonders aber
auch fur nicht-heimische, evtl. sogar tropische Krankheitserreger wie Bakterien,
Pilze, Viren und Parasiten. Vor allem nicht-heimische, thermotolerante
Krankheitserreger kénnten die thermischen Barrieren durchbrechen, indem sie
heimische Wirtsarten in ,novel communities“ befallen und so angrenzende Gewéasser
und Fischgemeinschaften gefahrden. Risiken dieser Art sind in Deutschland bisher
weitestgehend unerforscht.
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1.4 Zielsetzung der Arbeit

Aquatische Okosysteme unterliegen durch den Anstieg nicht-heimischer Arten einem
Wandel, welcher weitreichende Folgen mit sich bringt. Zu diesen gehoéren
Verénderungen von Interaktionsmustern, z.B. Konkurrenz um Habitat- und
Nahrungsressourcen zwischen heimischen Arten und Neobiota inklusive der
potentiellen Verdrangung einheimischer Arten, aber auch ein erhéhtes Risiko flr die
Einschleppung gebietsfremder Parasiten; beides kann zu Veranderungen des
vorherrschenden Nahrungsnetzes sowie der Parasitenfauna fihren.

Angesichts ihrer Bedeutung in den Lebenszyklen vieler Parasiten sowie im
Nahrungsgefiige, wurde der Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit auf nicht-
heimischse Fische gelegt. Aufgrund der bisher unzureichenden Datengrundlage,
stand eine detaillierte Analyse der Parasitendiversitdt zweier eingeschleppter
Fischarten, Neogobius melanostomus (Pallas 1814, Schwarzmundgrundel) und
Amatitlania  nigrofasciata (Gunther 1867, Zebrabuntbarsch) sowie deren

Nahrungsdkologie in den FlieRgewéassern Rhein, Main und Gillbach im Vordergrund.

Folgende Fragestellungen wurden dabei bearbeitet:

e Lassen sich beide Fischarten als neue End- und Zwischenwirte fir sowohl
heimische, als auch nicht-heimische Parasitenarten nachweisen? Welche
Parasitierungsmuster treten dabei auf?

e Welches Nahrungsspektrum weisen nicht-heimische Arten in heimischen
Gewassern auf?

¢ Welche 6kologischen Effekte hat die Parasitierung und Nahrungsékologie der
untersuchten Wirte auf die heimische Fauna?

e Welche Rolle Ubernehmen die untersuchten Arten bei der Verbreitung von

Parasiten und wie ist das Risiko abzuschéatzen?

Die Fragestellungen wurden unter Zuhilfenahme etablierter morphologischer
sowie molekularbiologischer Methoden bearbeitet und statistisch ausgewertet. Die
Ergebnisse dieser Arbeit sollen parasitologische Risiken und Konsequenzen, die
durch das Einschleppen und Etablieren nicht-heimischer Fischarten auftreten,
aufzeigen, um auch Ubergeordnet die Folgenabschatzung auf dem Gebiet der

Invasionsbiologie zu verbessern.
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2 Ergebnisse

Nachfolgend werden theoretischer Hintergrund, Methodik, Ergebnisse sowie
Teilaspekte der Diskussion der jeweiligen Einzelpublikationen separat
zusammengefasst. Fir detailliertere Informationen Uber Ergebnisse und Diskussion

wird an dieser Stelle auf die im Anhang befindlichen Originalarbeiten verwiesen.

21 Emde S, Kochmann J, Kuhn T, Plath M, Klimpel S (2014) Getting what is
served? Feeding ecology influencing parasite-host interactions in
invasive round goby Neogobius melanostomus. PLoS ONE 9(10):
e109971.

Zusammenfassung

Neben klimatisch bedingten Umweltverdnderungen hat die Anzahl biologischer
Invasionen in den letzten Jahren auch durch anthropogene Faktoren, insbesondere
durch die Schifffahrt, stark zugenommen (Carlton und Geller 1993; Walther et al.
2002; Leprieur et al. 2008). Vor allem in SuRwasserékosystemen sind heimische
Populationen Uber Konkurrenz- (Martin et al. 2010a), Rauber-Beute- (Dick und
Platvoet 2000; Salo et al. 2007; Paolucci et al. 2013), oder Parasit-Wirt- (Prenter et
al. 2004; Douda et al. 2013) Interaktionen besonders stark durch invasive Arten
beeintrachtigt, wodurch auch komplexe Okosystemfunktionen verdndert werden
kénnen (Strayer 2012). Einige wissenschaftliche Studien haben sich bisher
verschiedensten Fragestellungen gewidmet; beispielsweise wie invasive R&auber
heimische Beutepopulationen beeinflussen (Witte et al. 1992; Kats und Ferrer 2003;
Machida und Akiyama 2013), oder wie invasive Beutepopulationen heimische
Beutegemeinschaften verédndern (Ricciardi et al. 1996; Dick et al. 2002) und ob
invasive Arten in das Beutespektrum heimischer Rauber integriert werden (Carlsson
et al. 2009). Dartber hinaus haben sich einige Studien mit parasitologischen Effekten
von in Beziehung zueinander stehenden heimischen und nicht-heimischen Arten
beschéftigt (z.B. Prenter et al. 2004; Kelly et al. 2009a). In Okosystemen mit hoher
Anzahl an invasiven Arten haben sich jedoch bisher nur wenige Studien gleichzeitig
mit R&uber-Beute-Interaktionen und Parasitierungsmustern unterschiedlicher
trophischer Stufen beschaftigt (Emde et al. 2012; Brandner et al. 2013a; Locke et al.
2014), obwohl bekannt ist, dass die meisten Parasiten indirekte Lebenszyklen
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besitzen und vorwiegend Uuber die Nahrungskette in geeignete ZW oder EW
gelangen (Rohde 2005; Busch et al. 2012).

Die Schwarzmundgrundel Neogobius melanostomus ist weltweit eine der
haufigsten invasiven Fischarten und wahrend der Invasionsphase durch enorm hohe
Populationsdichten in der Lage, gesamte Nahrungsnetze zu veradndern (Kornis et al.
2012; Brandner et al. 2013b). Im Rhein macht die Art bis zu 80% der Fischfange aus
(Borcherding et al. 2013), wodurch ein enormer 6kologischer Einfluss zu erwarten ist.
Die Nahrungsdkologie von N. melanostomus unterscheidet sich in den
verschiedenen Verbreitungsgebieten, wobei der ebenfalls aus dem ponto-kaspischen
Raum eingewanderte Amphipode Dikerogammarus villosus haufig als hoch
abundante Art des Makrozoobenthos sowie als wichtiger Beuteorganismus der
Grundel in neu besiedelten Gebieten beschrieben wurde (Skora und Rzeznik 2001;
Haas et al. 2002; Bernauer 2006; Rakauskas et al. 2008; Emde et al. 2012;
Borcherding et al. 2013; Brandner et al. 2013a). Beide Arten fungieren als ZW fur
verschiedene Parasiten und tragen zur Verbreitung dieser bei, wodurch zunehmend
auch die heimische Vertebraten- sowie Invertebratenfauna beeinflusst werden
(Ondrackova et al. 2010; Emde et al. 2012). Studien Uber die
Erndhrungsgewohnheiten und der damit zusammenhangenden Parasitenfauna von
N. melanostomus sind selten und bisher nur auf einzelne Abschnitte der Donau und
des Rheins beschrankt (Emde et al. 2012; Borcherding et al. 2013; Brandner et al.
2013a; Brandner et al. 2013b).

Um zeitlich bedingte Anderungen in der Nahrungsdkologie von
N. melanostomus und die Rolle verschiedener Amphipodenarten bei der Ubertragung
metazoischer Fischparasiten néher zu erforschen, wurden in dieser Studie Fisch-
und Amphipodenproben aus Main und Rhein aus finf aufeinanderfolgenden
Monaten (Juni-Oktober) nahrungsékologisch sowie parasitologisch miteinander
verglichen. Die Hypothesen waren, (a) dass N. melanostomus sich in beiden Fllissen
Uber den gesamten Untersuchungszeitraum hauptséchlich von Amphipoden ernahrt,
und (b) die Verfugbarkeit der im jeweiligen Fluss beprobten Amphipodenarten auch
der relativen Haufigkeit aus den zugehdérigen Mageninhaltsanalysen der Grundeln
entspricht. Des Weiteren war 2zu erwarten, dass (c) die monatlichen
Parasitenbefallszahlen der Amphipoden und die monatlichen Raten der von
N. melanostomus gefressener Amphipoden auch mit dem Parasitenbefall der

Grundeln korrelieren. Zusatzlich sollte die bisher nur geschétzte Parasitenfauna in fur
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N. melanostomus nicht-heimischen Verbreitungsgebieten durch die Aufarbeitung von
zwei neuen Gebieten (Main und Rhein) ergénzt werden.

Pro Probennahmestelle und Monat wurden 35 Schwarzmundgrundeln (nita =
350) mit der Handangel gefangen, tiefgefroren und im Labor gewogen, vermessen
sowie unter einem Binokular auf ihre Nahrungstkologie und Parasitenfauna
untersucht. Zusatzlich wurden an denselben Flussabschnitten Amphipoden unter
Anwendung der Kick-Sampling Methode nach Storey et al. (1991) beprobt (Ntal
=17.356). Die Amphipoden wurden im Labor morphologisch bestimmt, vermessen
und ebenfalls auf metazoische Parasiten untersucht. Isolierte Parasiten wurden nach
der Herstellung von Glycerin-Dauerpraparaten nach Higgins und Thiel (1988)
morphologisch unter dem Mikroskop bestimmt. Zusatzlich wurden einige
Acanthocephalen molekularbiologisch mittels einer DNA-Sequenzanalyse und
anschlielendem Vergleich mit der DNA-Sequenzdatenbank ,GenBank® (NCBI)
bestimmt. Die Befallszahlen wurden nach Bush et al. (1997) berechnet und mit den
Statistikprogrammen SPSS und GraphPad Prism ausgewertet.

Die Mageninhaltsanalysen ergaben mit 16 verschiedenen
Nahrungsbestandteilen fur den Main und 18 fur den Rhein ein jeweils breites
Nahrungsspektrum, wobei die Nahrungszusammensetzung zwischen den Gebieten
und den Monaten signifikant unterschiedlich ausfielen. Obwohl im Main Mollusken
(50% im Juli) und insbesondere Insekten (79% im Juni) speziell im Frihsommer
haufiger gefressen wurden, machten insgesamt Amphipoden in beiden Flissen den
groRten Anteil der Nahrung aus (Main 45%, Rhein 71%). Die Amphipodenfauna
bestand jeweils ausschliel3lich aus invasiven Arten und wurde im Main von
D. villosus und im Rhein von Echinogammarus trichiatus dominiert, wobei in beiden
Flussen die Aufnahme von D. villosus als hauptséchliche Nahrungskomponente
bestétigt werden konnte. Es konnte allerdings kein Zusammenhang zwischen der
Verfugbarkeit der Amphipodenarten im Gewasser und der relativen Haufigkeit in der
Nahrung der Grundeln festgestellt werden.

Insgesamt konnten nur drei metazoische Parasitenarten nachgewiesen werden,
wahrend die Parasitenfauna von N. melanostomus in urspringlichen
Verbreitungsgebieten meist mehr als zehn Parasitenarten je Standort aufweist
(Kvach 2005). Wahrend die Anzahl an Parasitenarten in anderen neu besiedelten
Gebieten innerhalb der ersten Jahre rapide anstieg (z.B. Kvach und Skéra 2007),

blieb die Parasitenanzahl im Vergleich zur Vorgéngerstudie von Emde et al. (2012)
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nahezu gleich. Dies unterstitzt somit die eingangs beschriebene Enemy-Release-
Hypothese und konnte ein Faktor fur die starke Verbreitung sowie die anhaltend
hohen Individuenzahlen dieser Grundelart im Rhein-Main System darstellen. Der
Nematode Raphidascaris acus, als haufigster Parasit im Main (P = 74-91%, | = 1-24),
und der Acanthocephale Pomphorhynchus sp., als haufigste Art im Rhein (P = 71-
100%, | = 1-118), traten Uber den gesamten Probenzeitraum in beiden Flusse auf,
wéhrend Glochidien aus der Familie der Unionidae nur im Juni (P = 54%, | = 1-8) und
Oktober (P = 38%, | = 1-23) im Main nachgewiesen werden konnten. Auffallend war,
dass die mittlere Intensitat von Pomphorhynchus sp. im Rhein (max. ml = 34,6) bis
zu zehnmal héher war als im Main (max. ml = 3,5) und jeweils signifikant héher bei
Weibchen als bei Mannchen. Aus den zur Analyse von Infektionswegen untersuchten
Amphipoden aus dem Feld konnte Pomphorhynchus sp. mit einer Pravalenz von P =
0.15% in D. villosus aus dem Rhein nachgewiesen werden und somit die von Emde
et al. (2012) angenommene Funktion des Amphipoden als neuen ersten ZW fir diese
Parasitengattung bestéatigen. Im Main gelang trotz hoher Individuendichte von
D. villosus kein Nachweis, wodurch der erwartete Zusammenhang zwischen den
Befallsintensitdten von Amphipoden und Grundeln nicht nachgewiesen werden
konnte. Auch durch die Tatsache, dass die Befallsintensitdten der Grundeln aus Main
und Rhein unabhangig von den Abundanzen der Amphipoden variieren, kann davon
ausgegangen werden, dass eine ndhere Untersuchung potentieller EW, besonders
im Fall von Pomphorhynchus sp., die Auswirkungen auf die heimische Fischfauna
(z.B. Spillback-Effekte) genauer erkldren sowie neue Einblicke in die dkologischen

Ursachen der unterschiedlichen Parasitierungsmuster von N. melanostomus bringen.

2.2 Emde S, Rueckert S, Kochmann J, Knopf K, Sures B, Klimpel S. (2014)
Nematode eel parasite found inside acanthocephalan cysts — a “Trojan

horse” strategy? Parasites and Vectors 7: 504.

Zusammenfassung

Der Europaische Aal Anguilla anguilla gilt in vielen europdischen und asiatischen
Landern als kulinarische Delikatesse und ist deshalb von groRer wirtschaftlicher
Bedeutung. Seit dem dramatischen Rickgang der panmiktischen Aalpopulation
Anfang der 1980er Jahre, wird der Aal nach groRen wirtschaftlichen Einbu3en in der
Roten Liste der Weltnaturschutzunion IUCN als ,vom Aussterben bedroht“ gefihrt.
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Anthropogene Stressoren, wie der beschleunigte Klimawandel,
Umweltverschmutzung, Uberfischung und Habitatzerstérung aber auch sogenannte
Turbinenverluste durch Wasserkraftanlagen, nehmen starken Einfluss auf die
Aalbestéande (ICES 2012). Zusatzlichen Druck Gben aber auch biologische Faktoren
aus; hervorzuheben sind hier vor allem eine erhdhte Prédation durch wachsende
Bestadnde piscivorer Vogel (vor allem Kormorane) und Krankheiten. Wichtige
Pathogene stellen Viren (z.B. Herpesvirus anguillae) oder Parasiten dar, wobei der
invasive Schwimmblasennematode Anguillicoloides crassus die fur den Aal
gefahrlichste Parasitenart darstellt (Sures und Knopf 2004; van Ginneken et al.
2005). Der Befall mit diesem Parasit fuhrt zu inneren Entziindungen und einer
signifikanten Beeintrachtigung der Schwimmblasenfunktion (Wirtz et al. 1996) sowie
einer reduzierten Schwimmleistung (Palstra et al. 2007). Dies hat fatale
Auswirkungen auf die lange Laichwanderung zur Sargassosee, bei der die Aale
tagliche Vertikalwanderungen zwischen 200-1.000 m Tiefe vollziehen (Aarestrup et
al. 2009). Durch den unkontrollierten weltweiten Handel mit lebenden Japanischen
Aalen (A. japonica) wurde der urspringlich nicht-heimische Schwimmblasenparasit
aus Taiwan nach Europa gebracht (Kgie 1991; Wielgoss et al. 2008), wo er 1982 in
Deutschland erstmals nachgewiesen wurde (Neumann 1985). Im Gegensatz zum
Japanischen Aal war das Immunsystem des Europaischen Aals aufgrund fehlender
Parasit-Wirt-Koevolution nicht auf den neuen Krankheitserreger angepasst, was
besonders in den ersten Jahren europaweit zu enorm hohen Befallszahlen (bis zu
100%) fuhrte. Innerhalb einer Dekade schienen sich erste Antikdrper zu entwickeln,
wobei die Befallszahlen dennoch bis heute haufig 50-90% betragen (Kirk 2003;
Haenen et al. 2010). Aufgrund seiner hohen Ausbreitungsgeschwindigkeit und
Pathogenitat gewann A. crassus immer mehr an wirtschaftlicher und biologischer
Bedeutung und wurde auf die Liste der 100 folgenschwersten invasiven Arten
Europas gesetzt (Minchin 2008). Obwohl A. crassus fir seinen EW Anguilla spp.
hoch spezifisch ist, passt er sich an neue Wirtsgemeinschaften gut an, indem er eine
Vielzahl verschiedener ZW in seinen LZ integriert. Als obligate erste ZW sind bisher
23 verschiedene Crustacea-Arten (meist Copepoden) fir die Entwicklung bis zum
infektiésen Ls;-Stadium beschrieben (Lefebvre et al. 2012). Zuséatzlich fungieren Uber
50 Arten Insekten, Amphibien und Fischen als paratenische ZW (Kirk 2003; Lefebvre
et al. 2012), welche groRe Mengen an Larven in der Leibesh&hle und inneren

Organen akkumulieren (Székely 1994; Székely et al. 1996). Auf diese Weise kann
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die trophische Stufe zwischen den kleinen Copepoden und den grof3en réduberischen
Aalen uUberbrickt werden, um alle Altersklassen der Aale zu infizieren. Das
Eindringen einer Ls-Larve I6st bei den meisten Fisch-Zwischenwirten jedoch eine
Immunreaktion aus, wodurch die Larven abgetdétet werden und somit eine
Ubertragung auf den Aal verhindert wird. Dennoch bleiben die Befallszahlen des
Europaischen Aals mit A. crassus weiterhin sehr hoch.

In den letzten Jahren kam es in den groRen europdischen Flissen durch
Neozoen zu Veradnderungen der Biodiversitat. Die derzeit haufigste, invasivste und
deshalb auch popularste neozoische Fischart in den Flissen Rhein und Main ist die
Schwarzmundgrundel Neogobius melanostomus, welche urspringlich im ponto-
kaspischen Raum (Schwarzes und Kaspisches Meer) verbreitet war (Roche et al.
2013; Froese und Pauly 2015). Die Grundel Ubt einen starken Einfluss auf die
heimische Biodiversitdt aus und ist als Parasitenibertrager bereits bekannt (z.B.
Ondrackova et al. 2005; Kvach und Skéra 2007; Emde et al. 2012), wobei A. crassus
meistens nicht auftrat. Die einzige Ausnahme bilden zwei Studien von Kvach (2004)
und Francova et al. (2011), welche Einzelnachweise aus der Leibeshéhle der
Grundel als nicht relevanten Zufallsfund behandelten.

Im Rahmen der parasitologischen Untersuchungen Uber die Parasitenfauna
der Schwarzmundgrundel (I), wurden neben den gefrorenen Fischproben zusatzlich
frische Fischproben untersucht. Genau wie in den Forstproben zuvor, wurden Zysten
des Acanthocephalen Pomphorhynchus sp. isoliert. Anders als in den Frostproben,
konnten in den Zysten neben den Acanthocephalenlarven zuséatzlich winzige,
lebendige Nematodenlarven nachgewiesen werden, welche anhand Klarer
morphologischer Merkmale als Ls-Larven von A. crassus identifiziert wurden. Um
einen Zufallsfund auszuschlieRen wurden insgesamt 60 weitere
Schwarzmundgrundeln aus dem Rhein gefangen und in frischen Zustand (nicht
eingefroren) unter dem Binokular auf sdmtliche Parasitenarten untersucht sowie alle
vorhandenen Kratzerzysten gedffnet, um das Phanomen zu Uberprifen. Zur
Artidentifizierung wurden Glycerinpraparate nach Higgins und Thiel (1988)
angefertigt und diese spater unter dem Mikroskop bestimmt. Die Bestimmung der
Nematoden erfolgte nach der Beschreibung von Moravec (2013). Parasitologische
Parameter wurden nach Bush et al. (1997) berechnet.

Insgesamt waren 88,3% der Grundeln mit Kratzerzysten befallen, wobei bis zu

69 dieser Zysten in einem Fisch gezahlt wurden. Insgesamt wies jede dritte Grundel
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(P =31,7%) auch mit A. crassus infizierte Kratzerzysten auf, wobei bis zu 12 lebende
Nematodenlarven zuséatzlich zu dem Kratzer in den Zysten auftraten. Anguillicoloides
crassus trat dabei ausschlieldlich innerhalb der Kratzerzysten auf und nicht wie bei
anderen paratenischen ZW Ublich in der Leibeshéhle oder der Schwimmblase
verteilt, wo sie oft vom Immunsystem des Wirtes separat bekampft und eingekapselt
werden (Székely 1994; Székely et al. 1996). Die Funde legen nahe, dass mehrere
Nematodenlarven offenbar zielgerichtet zusammen in einzelne Acanthocephalen-
zysten wandern, was mdéglicherweise fir eine neue Lebenszyklusstrategie spricht.
Die Studie liefert damit erste Hinweise, dass die Larven von A. crassus dem Einfluss
des Immunsystems der Grundeln entgehen kénnen, indem sie die gréReren und
widerstandsféhigeren Acanthocephalenzysten als "Trojanisches Pferd" nutzen.
Dadurch sind sie fir einen langeren Zeitraum geschitzt und erhéhen die Chance,
ihren nétigen EW, den Aal, zu erreichen. Dieses in zahlreichen Studien vorher
offenbar Ubersehene Phanomen koénnte als "fakultativer Hyperparasitismus"
bezeichnet werden. Da die eingeschleppte Schwarzmundgrundel mittlerweile haufig
von Aalen gefressen wird (eigene Beobachtung und persdnliche Mitteilung von Franz
Schwab, Berufsfischer), kann N. melanostomus aufgrund der neuen Erkenntnisse
und seiner hohen Biomasse in Flissen wie Rhein und Main als ernstzunehmender
Ubertrager von A. crassus auf den Europdischen Aal angesehen werden. Dies wirde
auch die anhaltend hohen Befallszahlen der Aale mit A. crassus erklaren. Ein
ahnliches Phanomen ist auch in anderen mit Acanthocephalen befallenen Fisch-
Zwischenwirten wie beispielsweise dem Kaulbarsch (Gymnocephalus cernua) zu
erwarten und kénnte die dauerhaft hohen Befallszahlen auch fir Gebiete erkléren,

die frei von N. melanostomus sind.

2.3 Emde S, Kochmann J, Kuhn T, Dérge, DD, Plath M, Miesen, FW, Klimpel S.
(2016) Cooling water of power plant creates “hot spots” for tropical fishes

and parasites. Parasitology Research 115(1): 85-98.

Zusammenfassung

Heutzutage gehéren limnische Gewassersysteme durch globale und anthropogene
Faktoren, wie den Klimawandel mit veranderten Temperaturen,
Niederschlagsmengen, Strémungs- und Abflusseigenschaften sowie Uberfischung,

Verschmutzung und Zerstérung der natirlichen Lebensraume, aber auch kleineren,
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lokalen Anderungen hydrologischer und thermischer Regime weltweit zu den am
starksten bedrohten Okosystemen (Dudgeon et al. 2006). Diese Verdnderungen
beginstigen héaufig die Etablierung und Verbreitung nicht-heimischer oder sogar
invasiver Arten, welche durch negative Einflisse auf die heimische Biodiversitat
sowie Okosystemfunktionen massive 6kologische und 6konomische Schaden
anrichten kénnen (Martin et al. 2010a; Strayer 2012; Paolucci et al. 2013). Die
meisten Einfuhrungen nicht-heimischer Arten kénnen auf Besatzmalinahmen und die
Verbreitung durch die Schifffahrt Ober das Meer oder durch Kanalsysteme
zurickgefiihrt werden (Gollasch und Nehring 2006; Leuven et al. 2009). Darlber
hinaus werden durch den kommerziellen Handel mit Haustieren und Zierpflanzen
immer wieder nicht-heimische Arten eingeschleppt. Dies gilt besonders fir die
Aquaristik, bei der durch entkommene Tiere aus Zuchtstationen oder das absichtliche
Aussetzen von Fischen, Invertebraten und Pflanzen gebietsfremde Arten leichtfertig
verbreitet werden. Weltweit wurden so allein 115 SuRwasserfischarten verschleppt
(Padilla und Williams 2004), und auch in Deutschland sind 5 von 15 nicht-heimischen
Fischarten auf den Zierfischhandel zurtickzufiihren (Rabitsch et al. 2013). Insgesamt
gibt es mehr Einschleppungen als erfolgreiche Invasionen, da viele Neuankémmlinge
aufgrund unzureichender Lebensbedingungen keine dauerhaften, selbsterhaltenden
Populationen aufbauen kénnen (Williamson und Fitter 1996; Jeschke und Strayer
2005); gerade die Temperatur ist hierbei haufig der limitierende Faktor, besonders fir
tropische oder subtropische Arten. Aus diesem Grund kdnnen insbesondere in
gemaRigten Klimazonen durch geothermische Quellen oder das Einleiten industrieller
Ab-/Kihlwasser thermisch belastete Gewdasser als echte ,hot spots® fir ,warm-
adaptierte”, nicht-heimische Arten fungieren, da die Temperaturbedingungen
ganzjshrig relativ konstant bleiben und so das Uberleben (sub-)tropischer
Populationen gewahrleisten. Wahrend das Verbreitungsgebiet dieser Arten an die
meist kinstlich erwdrmten Abschnitte eines Gewassers gebunden ist, sind Risiken
wie die damit verbundene Einschleppung und Verbreitung nicht-heimischer (speziell
tropischer) Krankheitserreger wie Bakterien, Pilze, Viren und Parasiten in
angrenzende Gewasser und Fischgemeinschaften bisher unerforscht. Ziel dieser
Studie war es daher, die Risiken und Konsequenzen, welche durch das
Einschleppen und Etablieren tropischer Zierfische auftreten, aufzuzeigen und auch
Ubergeordnet die Folgenabschatzung auf dem Gebiet der Invasionsbiologie zu

verbessern.
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Der Gillbach, ein Zufluss von Erft und Rhein, wird ausschlie3lich von ~30°C warmen
Kihlwasser eines Braunkohlekraftwerkes gespeist und weist aufgrund der meist
kuhleren Umgebungstemperatur ein Temperaturgradient entlang des Flusslaufes auf.
Seit Uber 40 Jahren beherbergt der Gillbach stabile Populationen einer Vielzahl (sub-
jtropischer Tier- und Pflanzenarten und dient daher Wissenschaftlern als
einzigartiges Modellsystem. Die abundanteste Fischart im Oberlauf des Gillbachs ist
der Zebrabuntbarsch Amatitlania nigrofasciata, welcher urspringlich aus
Mittelamerika stammt und dieser Studie als Modellorganismus diente. Mittels
Elektrofischerei wurden im Juli 2014 insgesamt 77 Individuen von zwei
unterschiedlichen Probennahmestellen, S1 in Quellndhe bei ~30°C und S2 etwa 3km
stromabwarts bei ~27°C, gefangen und im Labor auf ihre metazoische
Parasitenfauna und Nahrungsoékologie hin untersucht. Isolierte Nahrungsorganismen
und Parasitenarten wurden morphologisch unter dem Binokular/Mikroskop bestimmt.
Zusatzlich wurden einige ausgewéhlte Parasiten Uber eine DNA-Sequenzanalyse
und anschlielfendem Vergleich mit der DNA-Sequenzdatenbank ,GenBank® (NCBI)
molekularbiologisch bestimmt. Parasitologische Parameter wurden nach Bush et al.
(1997) berechnet und die Befallszahlen mit den Statistikprogrammen ,SPSS* und
,GraphPad Prism* ausgewertet.

Aufgrund des unterschiedlichen Temperatur-Regimes wurden zwischen den
beiden untersuchten Standorten (a) Unterschiede in der Nahrungsékologie und (b)
durch die unterschiedliche Verfugbarkeit von Nahrungsorganismen und Erndhrung
folglich auch Variationen in der Zusammensetzung der Parasitenfaunen und deren
Befallszahlen vermutet. Des Weiteren waren (c) durch die unterschiedliche
Verteilung von  heimischen und invasiven Wirtsarten auch andere
Parasitierungsmuster von heimischen und nicht-heimischen Parasitenarten zu
erwarten.

Die Nahrungsanalysen ergaben eine sowohl generalistische als auch
opportunistische Ernahrungsweise, bei der 26 verschiedene Nahrungsbestandteile
aus acht GroRR3gruppen unterschieden wurden. In der Nahe des Warmwassereinlaufs
(S1) dominierte pflanzliche Nahrung, wahrend 3km weiter unterhalb (S2) Insekten,
Pflanzen und Crustacea zu ahnlichen Anteilen die Nahrungsgrundlage ausmachten.
Obwohl direkte Pradation auf heimische Fischarten eine eher untergeordnete Rolle
spielt, ist das Verdrangungspotential von A. nigrofasciata innerhalb des

Verbreitungsgebietes durch ihr ausgepragtes Territorialverhalten und die starke
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Nahrungskonkurrenz als hoch einzustufen. Des Weiteren war die Wasserassel
Asellus aquaticus ein haufiger Nahrungsorganismus bei S2 und wurde bei einer
zuséatzlichen Beprobung von 468 Wasserasseln als erster ZW fur den heimischen
Parasiten Acanthocephalus anguillae nachgewiesen. Dieser Kratzer befiel 100% der
Buntbarsche (mittlere Intensitdt ml = 40,69) bei S2 und war aufgrund der zu hohen
Temperaturen fir die obligaten ZW bei S1 nicht vorzufinden. Zusatzlich wurden mit
Anguillicoloides crassus (gemaligt), Bothriocephalus acheilognathi (subtropisch) und
Camallanus cotti (tropisch) insgesamt drei nicht-heimische, aus unterschiedlichen
Klimazonen stammende, Parasitenarten nachgewiesen, von denen die beiden zuletzt
genannten Arten héchstwahrscheinlich durch das Aussetzen von Aquarienfischen in
den Gillbach gelangten. Von den nicht-heimischen Parasitenarten war C. cotti der
haufigste Vertreter (S1, P = 11,90%; S2, P = 80,00%), welcher durch seine hohe
Virulenz besonders in der Aquaristik bekannt ist und durch die generalistische und
thermotolerante Lebensweise ein potentielles Risiko fir die heimische Fischfauna
darstellen kénnte (Levsen 2001; Wu et al. 2007). Alarmierend ist, dass C. cotti im
Gillbach bereits heimische Fischarten beféllt. Dies konnte in dieser Studie bereits
durch acht untersuchte Beifange fir den Grindling (Gobio gobio, n = 2) und den
Ddébel (Squalius cephalus, n = 6) bestéatigt werden. Eine Ausbreitung in heimische
Gewadsser qilt als realistisch, wobei die tatsachliche Verbreitung, genaue
Befallszahlen sowie Schadwirkung im Fokus zukinftiger Studien liegen sollten. Im
Gegensatz zu C. cotti, ist die Schadlichkeit von B. acheilognathi auf heimische
Fischarten bereits langer bekannt (Kérting 1975). Der Cestode wurde jedoch in
dieser Studie nur einmal nachgewiesen und ist daher wahrscheinlich nur von
untergeordentem Risiko fir die Fauna des Gillbachs. Acanthocephalus anguillae,

A. crassus und C. coftti wurden erstmalig in A. nigrofasciata nachgewiesen.
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3 Diskussion

In der vorliegenden Dissertation wurden drei Einzelpublikationen vorgestellt, welche
sich unter Zuhilfenahme nahrungsékologischer Aspekte hauptsdchlich mit der
Parasitologie aquatischer nicht-heimischer Arten beschaftigen. Im Fokus standen
dabei die metazoischen Parasitenfaunen der beiden Fischarten Neogobius
melanostomus (I, ) und Amatitlania nigrofasciata (lll). Die wichtigsten Ergebnisse
der Einzelpublikationen werden in der nachfolgenden Diskussion aufgegriffen und
unter den einleitend genannten Fragestellungen zusammenfassend und lbergreifend

erdrtert sowie Schlussfolgerungen und Ausblicke formuliert.

3.1 Parasitenfauna und Parasitierungsmuster aquatischer Neozoen am

Beispiel ponto-kaspischer und tropischer Fische
Aquatische, nicht-heimische Arten kénnen zu weitreichenden Veranderungen
heimischer Okosysteme bis hin zu einem Verlust der heimischen Biodiversitét fihren
(Strayer 2012). Wahrend der Einfihrungs- und Etablierungsphase von Neozoen wird
der Verlust von koevolvierten Gegenspielern wie Konkurrenten oder Prédatoren als
einer der entscheidenden Faktoren fiir eine erfolgreiche Invasion gesehen, auch
bekannt als Enemy-Release-Hypothese (Keane und Crawley 2002; Prenter et al.
2004, siehe aber auch Heger und Jeschke 2014 und Prior et al. 2015 fir eine
Neubetrachtung dieser Hypothese). Dazu gehért auch der Verlust von Pathogenen
bzw. Parasiten. Einwandernde Arten kénnen beispielsweise aufgrund fehlender ZW
einen Teil ihrer urspriinglichen Parasitenfauna verlieren und so eine geringere
Parasitendiversitat als in ihren einheimischen Gebieten aufweisen (Torchin et al.
2003).

Bei den im Rahmen dieser Dissertation durchgefthrten Untersuchungen von
zusammengefasst 410 Schwarzmundgrundeln aus den Flissen Rhein und Main
wurden insgesamt vier Parasitenarten nachgewiesen (1, ll). Dies ist im Vergleich zum
Ursprungsverbreitungsgebiet, der Schwarzmeerregion (insges. sind 72 Parasiten-
arten bekannt, bei durchschnittlich mehr als zehn pro Standort), eine sehr niedrige
Zahl (Kvach 2005; Kvach und Stepien 2008), weist aber im Vergleich zu einer
vorangegangenen Pilot-Studie aus dem Rhein von Emde et al. (2012) kaum
Unterschiede auf. Die geringe Anzahl an Parasitenarten unterstitzt die Ergebnisse
von Kvach und Stepien (2008) aus den Great Lakes der USA und spricht fir die
Enemy-Release-Hypothese. Die Autoren wiesen in dem Zeitraum von 1994-2006 an

35



Diskussion

verschiedenen Standorten fur N. melanostomus insgesamt 22 Parasitenarten nach
und erklérten die Hypothese in diesem Zusammenhang als bestatigt. Begrindet
wurde dies hauptsachlich durch eine, an den jeweilig untersuchten Standorten Uber
die Jahre hinweg, konstant niedrig gebliebene Parasitierung (bezuglich der
Artendiversitat und der Befallszahlen) sowie der Tatsache, dass die Grundeln keine
Parasiten aus urspriinglich heimischen Gebieten aufwiesen. Beides konnte auch fir
das Rhein-Main-System bestéatigt werden (I, IlI). Auch Untersuchungen aus der
Ostsee (Golf von Dansk) ergaben eine niedrige Parasitendiversitat, wobei die Anzahl
von anfénglich vier Parasitenarten innerhalb von zwei Jahren auf zwdlf anstieg
(Kvach und Skéra 2007).

Neben dem Verlust der urspriinglichen Parasitenfauna und einer hé&ufig
geringeren Anzahl an Parasitenarten spielen fir die Etablierung einer
eingeschleppten Art im neuen Verbreitungsgebiet auch die Befallszahlen (Pravalenz,
Intensitat) mit Parasiten eine Rolle. Diese fallen haufig geringer aus als im
Ursprungsgebiet und machen gebietsfremde Arten gegentber heimischen Arten
aulRerst konkurrenzfahig und kénnen eine Invasion begunstigen (Torchin et al. 2003).
Dagegen sprechen allerdings die Ergebnisse der Studien | und Il. Pravalenz (P) und
mittlere Befallsintensitat (ml) kédnnen insgesamt als hoch eingestuft werden. Dabei
erreichte die Art Pomphorhynchus sp. Befallszahlen von bis zu P = 100%, ml = 32,7;
Raphidascaris acus bis P =91%, ml=10,3; Anguillicola crassus bis P =32%,
ml = 3,0 und Glochidia indet. bis P = 54%, ml = 9,88. Auch Brandner et al. (2013b)
konnten hohe Befallszahlen bei N. melanostomus speziell durch Acanthocephala
bestdtigen. Dabei stellten die Autoren erstaunlicherweise die hdéchsten
Befallsintensitaten fir diese Parasiten unmittelbar an der Invasionsfront fest, also
dem jiingst besiedelten Gebiet. Ahnlich waren auch die Parasitierungsmuster des
Zebrabuntbarsches A. nigrofasciata aus dem Gillbach (lll). Dort konnte ebenfalls nur
eine geringe Parasitendiversitat festgestellt werden, wobei mit Camallanus cotti (P =
80%, ml = 5,4) und Acanthocephalus anguillae (P = 100%, ml = 40,7) zwei von vier
vorkommenden Arten mit ahnlich hohen Befallszahlen auftraten. Zwar waren hier
insgesamt drei Parasitenarten nicht-heimisch, eine Einfuhrung von Parasiten aus
dem mittelamerikanischen Raum durch A. nigrofasciata gab es jedoch nicht.

Zusammenfassend scheinen die Ergebnisse der vorliegenden Studien zu
bestédtigen, dass nicht-heimische Fischarten in limnischen Gewéassersystemen ihre

urspringlichen  Parasitenarten  weitestgehend verlieren.  Allerdings  waren
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Befallszahlen mit einheimischen oder schon im System vorhandenen gebietsfremden
Parasitenarten (Pomphorhynchus sp., R. acus, A. crassus, s.0.) sehr hoch, was
bedeutet, dass auch fremde Wirte von neuen (einheimischen) Parasiten befallen
werden und von diesen evil. geschadigt werden koénnen. Aufgrund fehlender
koevolutiver  Anpassung (siehe Einfihrung), waren beide Fischarten
erwartungsgemal hauptséchlich mit generalistischen Parasitenarten befallen, also
mit Arten, welche beziglich ihrer (Zwischen-)Wirte relativ unspezifisch sind (I-1ll). Die
Gesamtanzahl an Parasitenarten, welche eine nicht-heimische Art befallen, scheint
demnach im Vergleich zu heimischen Arten mit einem koevolutiv angepassten

Parasit-Wirt-Geflige reduziert.

Auch wenn die Wahrscheinlichkeit generell gering ist, kdbnnen zusammen mit
gebietsfremden Arten auch Parasiten oder andere Krankheitserreger aus dem
urspriinglichen in das neue Verbreitungsgebiet eingeschleppt werden und dort auf
die heimische Fauna Ubertragen werden (Parasite Spillover, Kelly et al. 2009a). Wie
in der vorliegenden Studie gezeigt werden konnte, fungieren auch in Deutschland
nicht-heimische Arten als Wirte fur gebietsfremde Parasiten und tragen zu ihrer
Verbreitung bei. Insgesamt wurden drei nicht-heimische Parasitenarten isoliert,
A. crassus (I, l), B. acheilognathi und C. cotti (Ill), wobei hier die urspriingliche
Einschleppung der Parasiten Uber die untersuchten Wirte auszuschlieRen bzw. bei
letzterem nicht eindeutig geklart ist und es sich deshalb nicht um einen Spillover im
klassischen Sinne handelt. Die Parasiten A. crassus und B. acheilognathi waren
bereits vor der Einschleppung ihrer neuen ZW in heimischen Gewassersystemen
verbreitet (s. Kap. 1.1, 1.2). Ahnliches gilt fir die in Deutschland erstmalig
nachgewiesene Parasit-Wirt-Beziehung zwischen dem aus Mittelamerika
eingefihrten Zebrabuntbarsch A. nigrofasciata und der urspriinglich aus Asien
stammenden Nematodenart C. cotti. Die Einfilhrung des Parasiten in den Gillbach ist
zwar eindeutig auf die Aquaristik zurlckzuftihren, ob dies aber Uber bereits im
Aquarium infizierte Individuen von A. nigrofasciata oder eine andere ausgesetzte
Fischart geschehen ist, kann nicht nachvollzogen werden. Neben A. nigrofasciata
steht vor allem der Guppy Poecilia reticulata fur die Ersteinschleppung des Parasiten
im Verdacht. Dieser brachte beispielsweise C. cotti und B. acheilognathi in
hawaiianische Gewasser (Vincent und Font 2003). Unabhéangig von der Herkunft der

Parasiten kommt es dennoch besonders im Fall von C. cotti zu einem Spillover auf
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die heimische Fauna. Dies konnte fir den Griindling (Gobio gobio) und den Dd&bel
(Squalius cephalus) bestatigt werden (lll).

Viel haufiger tritt jedoch das Ph&nomen des Parasite Spillback auf. Hierbei
werden zunédchst gebietsfremde (Fisch-)Arten von heimischen Parasiten befallen.
Handelt es sich dabei um einen fir den Parasit (bzgl. Entwicklung und/oder
Reproduktion) geeigneten und abundanten Wirt (EW oder ZW), kann die
Parasitenpopulation im betroffenen Okosystem ebenfalls stark zunehmen, was sich
letztendlich auch in erhdéhten Befallszahlen heimischer Wirte widerspiegelt (Kelly et
al. 2009a). Beispielsweise wies die in Argentinien heimische Welsart Diplomystes
viedmensis nach der Einfihrung und Verbreitung nordamerikanischer Salmoniden
(u.a. O. mykiss) fur den Acanthocephalen Acanthocephalus tumescens erhéhte
Befallsintensitaten auf. Trotz des geringeren Befalls der neuen Wirte, erwiesen diese
sich durch eine hdhere Reproduktionsrate der Parasiten im Vergleich zu den
heimischen Wirten sogar als kompetenter (Rauque et al. 2003). Ahnliche Szenarien
sind auch fur die heimischen Wirte der Parasitenarten R. acus und Pomphorhynchus
sp. in Rhein und Main sowie fur die Wirte von A. anguillae im Gillbach zu erwarten.
Alle Parasitenarten traten in N. melanostomus und A. nigrofasciata mit sehr hohen
Befallszahlen auf (I, Ill). Dabei fungiert N. melanostomus fir die Parasiten als
paratenischer ZW (I). Geeignete EW wie beispielsweise Barbe (Barbus barbus) fur
Pomphorhynchus sp. und Hecht (Esox lucius) fir R. acus kénnten durch direkte
Pradation gleich mehrfach infiziert werden. Amatitlania nigrofasciata hingegen dient
als ZW und EW fiur A. anguillae, wobei hier nach Abgabe der Parasiteneier ins
Wasser zunachst heimische Invertebraten, wie die Wasserassel (A. aquaticus)
infiziert werden, um dann anschlielend den Parasiten Uber die Nahrungskette in
andere geeignete EW wie Aal (Anguilla anguilla) und Ddbel (Squalius cephalus)
weiterzugeben (lll). Inwiefern die Parasitenfauna heimischer Fischarten durch das
abundante Auftreten von N. melanostomus in Rhein und Main bzw. von
A. nigrofasciata im Gillbach beeinflusst wird, d.h. in welchem Ausmal} eine ,Rick-
Infizierung® (Spillback) von einheimischen Parasiten auf einheimische Fischarten
stattfindet, ist bisher nicht bekannt.

Die Aufnahme heimischer Parasiten von gebietsfremden Arten fuhrt jedoch
nicht zwangslaufig zu einem Spillback. Nicht selten kommt es zu einem
gegenlaufigen Muster, dem Dilution-Effekt, bei dem bestehende Wirt-Parasit

Interaktionen gestért werden und Parasitenarten sogar ganz aus Okosystemen
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verschwinden kénnen. Dieser Effekt tritt ein, wenn nicht-heimische Wirtsarten den LZ
einer Parasitenart unterbrechen, sei es durch eine verminderte Wirtskompetenz,
einer Fehlwirtfunktion, oder durch die Verdrangung obligater Wirte (Telfer et al. 2005;
Kopp und Jokela 2007). Somit kann die Einfihrung gebietsfremder Arten fiir einzelne
heimische Wirtsarten durch die Dezimierung bzw. den Verlust ihrer Parasitenlast
auch von Vorteil sein (Kopp und Jokela 2007). Beispielsweise nahmen mit
zunehmender Verbreitung der in Neuseeland als invasiv geltenden Bachforelle
Salmo trutta, die Befallsintensitdten von Trematoden in heimischen Fischen ab (Kelly
et al. 2009b). Eine nachteilige Auswirkung des Dilution-Effekts auf das Okosystem
beschreibt die Studie von Tremblay (2012) uber die Auswirkungen von
N. melanostomus auf die Muschelpopulationen der Great Lakes. Die parasitédren
Larvenstadien (Glochidien) von Fluss- und Teichmuscheln (Unioidae) hefteten sich
hauptsachlich an die massenhaft auftretenden Grundeln, welche sich jedoch fir die
weitere Entwicklung als ungeeignet herausstellten und somit den Rickgang der
Muschelpopulation vorantrieben (Taeubert et al. 2012; Tremblay 2012). Glochidien
der Familie Unionidae konnten auch im Main festgestellt werden (l), sodass
Ruckgange der Fluss- und Teichmuschelpopulationen auch in Deutschland fir von
N. melanostomus besiedelte Gewésser wie den Rhein und Main zu erwarten sein
kénnten. Dass im Rhein zu keinem Zeitpunkt Glochidien in den Kiemen von
N. melanostomus nachgewiesen wurden, koénnte einen bereits erfolgten Riickgang
bedeuten. Die im Rhein und Main untersuchten Grundeln wiesen zum Zeitpunkt der
Probennahme (2011 und 2013, ~3-9 Jahre nach der Etablierungsphase von
N. melanostomus) stets hohe Pravalenzen fir die Parasiten Pomphorhynchus sp.
und R. acus auf (I, Il). Bezlglich beider Parasitenarten kann die Grundel als
geeigneter ZW angesehen werden, da sich ansonsten bei der hoch abundanten
Fischart im Laufe der Zeit ein Dilution-Effekt eingestellt hatte. Dieser wére in Form
von sinkenden Befallszahlen (P, ml) messbar gewesen. Die unterschiedlichen
Befallsintensitaten zwischen Rhein und Main sind hier eher auf Unterschiede in der
Nahrungsdkologie sowie die jeweilige Abundanz der EW zuriickzuflhren. Ob andere
Parasitenarten in Rhein, Main und Gillbach bereits verdréngt worden sind, konnte im
Rahmen dieser Studie nicht geklart werden.

Zusammenfassend fallt auf, dass samtliche in N. melanostomus
nachgewiesenen Parasitenarten ausschliel3lich als Larven-Stadien auftraten, was

bedeutet, dass N. melanostomus zumindest im Rhein und Main ausschlief3lich als
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ZW fungiert. Vermutlich konnte sich in der kurzen Zeit der Invasion bisher keine
Parasitenart auf N. melanostomus als EW einstellen(l, I). Amatitlania nigrofasciata
hingegen fungiert als ZW sowie als EW (lll). Beide untersuchten Fischarten tragen
héchstwahrscheinlich bedeutend zur Verbreitung von heimischen und nicht-
heimischen Parasiten bei.

3.2 Die Nahrungsdékologie invasiver Arten und ihre Relevanz fiir Parasit-Wirt-
Beziehungen unter Beriicksichtigung raumlicher und zeitlicher Aspekte
Die Verfugbarkeit geeigneter Nahrungsressourcen gehért fur die Etablierung von
nicht-heimischen Arten zu den wichtigsten Faktoren. Dabei kommt es vor, dass sich
aufgrund gemeinsamer Koevolution eine nicht-heimische Art A erst durch die
Anwesenheit einer weiteren eingeschleppten Art B verbreiten kann, da letztere
beispielsweise als optimale Nahrungsquelle fir Art A fungiert (Invasional-Meltdown-
Theorie, Simberloff und Von Holle (1999)). Insbesondere bei N. melanostomus hat
sich gezeigt, dass vor ihrer Ankunft in neuen Gebieten meist schon andere Arten aus
ihrem urspringlichen Verbreitungsgebiet in hohen Populationsdichten vorhanden
waren und als Nahrungsgrundlage zur Verfiigung standen. Ein Beispiel sind die
Great Lakes in den USA, in denen sich die Grundel hauptséchlich von der zuvor
eingewanderten Dreikantmuschel Dreissena polymorpha, aber auch von
gebietsfremden  Amphipodenarten wie  Echinogammarus ischnus ernahrt
(Vanderploeg et al. 2002). Auch in Deutschland treten ponto-kaspische Arten wie
D. polymorpha und der gro3e Hd&ckerflohkrebs Dikerogammarus villosus oft
gemeinsam mit N. melanostomus auf und stehen dabei in einem besonderen
trophischen Verhéltnis zueinander. Dikerogammarus villosus ist haufig in
Muschelbédnken von D. polymorpha nachzuweisen, wo er vor Fressfeinden geschitzt
ist und sich unter anderem von den Byssusfaden der Mollusken ernédhrt (Platvoet et
al. 2009). Beide Invertebraten gelten als haufige Beuteorganismen der
Schwarzmundgrundel, wobei in Brackwassergebieten wie der Ostsee vermehrt
Dreissena und in Flussen wie dem Rhein und der Donau eher Amphipoden
gefressen werden (Rakauskas et al. 2008; Emde et al. 2012; Brandner et al. 2013a).
Dies konnte durch die Studie | von N. melanostomus aus dem Rhein und Main
zunachst bestatigt werden. Auch hier bestand die Nahrung zu grol3en Anteilen aus
gebietsfremden Arten, hauptsachlich aus Amphipoden wie D. villosus, wahrend
D. polymorpha eine eher untergeordnete Rolle spielte. Eine vielerorts beobachtete
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ontogenetisch bedingte Verschiebung der Nahrungszusammensetzung, bei der
N. melanostomus zunachst Insektenlarven und Amphipoden frisst und mit
zunehmender Grélke ihre Erndhrung vermehrt auf Mollusken, vor allem
D. polymorpha umstellt (Brandner et al. 2013a), konnte allerdings nicht bestatigt
werden.

Gegenséatzlich zur Invasional-Meltdown-Theorie schreiben Ricciardi und
Rasmussen (1998) aquatischen, invasiven Arten grundsétzlich gemeinsame
Merkmale zu, die sie nutzen, um sich in neuen Habitaten schnell und erfolgreich
auszubreiten. Dazu gehdéren neben einer gewissen Toleranz gegenlber biotischen
und abiotischen Umweltfaktoren ein schnelles Wachstum, kurze Generationszeiten
sowie hohe Nachkommenzahlen. Besonders letztere bendtigen eine enorme Menge
an Energie, welche meist nur durch ein weiteres Merkmal, namlich einer
opportunistischen Erndhrungsweise, aufgebracht werden kann.

Die in der vorliegenden Arbeit untersuchten Fischarten N. melanostomus und
A. nigrofasciata weisen beide die oben genannten Eigenschaften auf, wobei
insbesondere das breite Nahrungsspektrum an den drei in Gréf3e, Habitatstruktur,
FlieRgeschwindigkeit sowie Umwelteinflissen unterschiedlichen Flissen Rhein
(n=18 versch. Beuteorganismen), Main (n=16) und Gillbach (n=26) bestétigt werden
konnte (I, ). Uber den gesamten Untersuchungszeitraum (Juni-Oktober) betrachtet,
ernahrte sich N. melanostomus in Rhein und Main zwar hauptsachlich von nicht-
heimischen Amphipoden, die relative Bedeutsamkeit séamtlicher Beuteorganismen
(gemessen am Index of Relative Improtance, IRI) wies jedoch klare rdumliche
(zwischen den jeweils untersuchten Standorten Rhein und Main) sowie zeitliche
(monatliche Probennahmen) Variationen auf (I). Die grobe Einteilung einzelner
Nahrungsorganismen in die GroRgruppen Amphipoda, Mollusca und Insecta zeigten
beispielsweise fir den Main ein insgesamt relativ ausgeglichenes Verhéltnis. Im
Gegensatz dazu war das Nahrungsspektrum im Rhein neben einigen Mollusca eher
einseitig auf Amphipoda beschrankt. Insbesondere in den Frihsommermonaten war
ein deutlicher Anstieg der Insecta im Nahrungsspektrum zu verzeichnen, der vor
allem im Main stark ausgepragt war (l). Auch die Nahrungsdkologie von
A. nigrofasciata aus dem Gillbach zeigte deutliche Unterschiede zwischen den
Standorten. Die im warmeren, strukturdarmeren Quellbereich des Gillbachs
gefangenen Fische erndhrten sich Uberwiegend pflanzlich und von terrestrischen, ins

Wasser gefallenen Insekten sowie der ausschliel3lich an dieser Stelle verbreiteten
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Muschelart Melanoides tuberculatus. An der kuhleren Probennahmestelle 3km
unterhalb wurde hingegen ein breiteres und insgesamt anderes Nahrungsspektrum
aufgezeichnet. An dieser Stelle waren wasserlebende Insektenlarven wie
Hydropsyche sp. sowie Crustacea wie A. aquaticus von héherer Bedeutung (1ll).

Die in dieser Arbeit aufgeschliisselten rdumlichen und zeitlichen Variationen in
der Nahrungsdkologie unterstreichen die Anpassungsfahigkeit invasiver bzw.
erfolgreich etablierter Arten. Die Verbreitung von N. melanostomus und
A. nigrofasciata wird mdoglicherweise zwar durch das Vorkommen koevolvierter,
gebietsfremder Arten unterstitzt, ist jedoch keineswegs davon abhangig, da die
Fische offensichtlich die jeweils zur Verfiigung stehenden Ressourcen optimal
ausnutzen. FUr dieses hohe MalR an Flexibilitdt bezlglich der Erndhrungsweise
spricht auch die Studie von Carman et al. (2006), bei der N. melanostomus sich in
einem Fluss in Nordamerika ausbreitete, in welchem die fiur Grundeln der Great
Lakes Region typische Nahrungsquelle D. polymorpha nicht vorkam. Zudem wiesen
die Grundeln sogar tageszeitliche Unterschiede in ihrer Nahrungsékologie auf. Auch
vergleichende nahrungsékologische Studien zu A. nigrofasciata in anderen nicht-
heimischen Verbreitungsgebieten zeigen eine dem jeweiligen Habitat und der
Verfugbarkeit von Fischnahrtieren angepasste Ernahrungsweise (Trujillo-diménez
1998; Hill und Cichra 2005).

Invasive Arten kbnnen ganze Habitate verandern, von einer Verschiebung der
Populationsverhaltnisse der vorhandenen Fauna bis hin zum Aussterben von Arten
mit zum Teil gravierenden Auswirkungen auf das Nahrungsnetz. Beispielsweise fihrt
eine unterschiedliche Verfugbarkeit von Beuteorganismen nicht nur zu veranderten
Nahrungspraferenzen von Arten (s.o.), sondern auch zu einer Veranderung in der
Parasitierung. Dabei héngt wiederum die Existenz von Parasiten in einem
Okosystem grundlegend von der Anwesenheit ihrer Wirte ab. Die meisten
metazoischen Parasitenarten bendtigen bestimmte Wirtsarten (bei Spezialisten),
zumindest jedoch bestimmte Wirtsgruppen (bei Generalisten), um ihre LZ im
jeweiligen Habitat aufrechtzuerhalten. Da viele dieser LZ auf trophischen
Interaktionen zwischen den Wirten beruhen, sind Parasiten folglich exzellente
Indikatoren des Wirtsnahrungsspektrums und geben damit zugleich detaillierte
Einblicke in Nahrungsnetzstrukturen (Williams et al. 1992; Marcogliese und Cone

1997). Wahrend Mageninhaltsanalysen zunachst nur Momentaufnahmen der
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Erndhrung darstellen, verbleiben Parasiten ladnger im Wirt und kénnen somit die
trophischen Beziehungen ihrere Wirte Uber Wochen und Monate hinweg
widerspiegeln (Williams et al. 1992). Beispielsweise entdeckte Moller (1984)
Unterschiede in der Parasitierung der Flunder Plathichthys flesus an verschiedenen
Stellen der Elbe und schloss daher auf eine ungleiche Erndhrungsweise. Die Fische
waren an einer Probennahmestelle stark mit dem Acanthocephala P. laevis (obligate
Z\W sind Amphipoden) und an einer anderen mit dem Cestoden Caryophyllaeus sp.
(ZW Oligochaeta) befallen, was auf eine Erndhrung mit Amphipoden bzw.
Oligochaeta schliel3en liel3.

Diese Indikatoreigenschaft von Parasiten kann selbstverstéandlich auch in der
Invasionsbiologie von Nutzen sein, um trophische Interaktionen oder Parasit-Wirt-
Beziehungen zwischen nicht-heimischen und heimischen Arten aufzuklaren.
Besonders A. nigrofasciata wies im Gillbach eine eindeutig unterschiedliche
Parasitierung zwischen den untersuchten Standorten auf (lll). Die auRergewdéhnlich
hohen Abundanzen des Parasiten A. anguillae an der zweiten Probennahmestelle
(S2) und die Abwesenheit des Parasiten an der nur 3km entfernten ersten
Probennahmenstelle (Einlaufstelle S1) bewiesen indirekt auch die Abwesenheit eines
fur diesen heimischen Parasiten obligaten ZW, der Wasserassel Asellus aquaticus.
Bestatigt werden konnte dies durch Makrozoobenthosbeprobungen, bei denen die
mit den Acanthocephala infizierten Wasserasseln an S2 in hohen Mengen im Feld
und in den Magen der Cichliden nachgewiesen wurden, wahrend sie an S1 véllig
fehlten. Ob das Fehlen von A. aquaticus an S1 auf einen Verdrangungsprozess
durch Konkurrenz von gebietsfremden Arten zuriickzuftihren ist, konnte nicht geklart
werden. Ein limitierender Faktor scheint jedoch die hohe Temperatur an S1 zu sein
(~31°C), welche die Tiere zwar Uberleben, aber ihre Entwicklung stéren (Holdich und
Tolba 1981; Korhonen und Lagerspetz 1996). Weiterhin kann durch das Fehlen von
A. anguillae in A. nigrofasciata an Standort S1 eine Trennung der Fischbesténde
geschlussfolgert werden. Nahrungs- oder temperaturbedingte Wanderungen der
Cichliden zwischen S1 und S2 sind somit ebenso ausgeschlossen, da ansonsten
zumindest die fir Wochen bis Monate in den Fischkérpern verbleibenden Parasiten
an beiden Standorten nachzuweisen gewesen waren.

Der Rickschluss von der Parasitierung auf die Nahrungsokologie oder die
Verfugbarkeit von Nahrungsorganismen ist jedoch nur moglich, wenn eine

Parasitenart wie in den oben beschriebenen Féllen entweder hoch abundant oder
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aber ganz abwesend ist. Unterscheiden sich die Befallszahlen einer Parasitenart
hingegen nur moderat zwischen den Standorten, sollten die Annahmen mit
zuséatzlichen nahrungsékologischen bzw. Verflgbarkeitsuntersuchungen Uberprift
werden. Ein Beispiel hierfir ist der Vergleich des Befalls von N. melanostomus mit
Pomphorhynchus sp. zwischen Rhein und Main. Im Rhein waren die
Befallsintensitaten der Grundeln bis zu zehnmal so hoch wie im Main (). Demnach
wére auch die Verfugbarkeit von Amphipoden im Gewéasser bzw. die Bedeutung von
Amphipoden als Nahrungsorganismen fiir die Fische als grundverschieden zu
erwarten gewesen. Obwohl die Nahrungsdkologie im Main gleichmé&Riger verteilt und
diverser ausfiel, bestand die Nahrung dennoch zu gré3ten Teilen aus Amphipoden.
Auch die Verfugbarkeit von Amphipoden im Gewé&sser war zwischen den Flissen
ahnlich, wobei der als erster ZW flir Pomphorhynchus sp. nachgewiesene D. villosus
im Main sogar abundanter war als im Rhein. Da die Haufigkeit einer Parasitenart in
einem Habitat von allen obligaten Wirten abhangig ist, kann hier auf eine
unterschiedlich hohe Abundanz der EW Barbe und Ddbel geschlossen werden.
Besonders fiir den Rhein sind gute Barbenbestande verzeichnet. Zudem nutzt die
benthivore Barbe bereits die Grundeln als Nahrungsquelle (Korte et al. 2015). Auf
diese Weise infizieren die mit Pomphorhynchus sp. stark befallenen Grundeln die
Barben gleich mehrfach. In diesen vermehren sich wiederum die Parasiten, gelangen
ins Wasser, wo sie von Amphipoden aufgenommen und wieder an die Grundeln
weitergeleitet werden. Der Zyklus des Parasiten ist geschlossen und erklart damit
auch die starken Befallszahlen der Grundeln im Rhein. Im Main ist die Barbe
hingegen aufgrund der fehlenden FlieRgewasserdynamik und der damit verbundenen
eingeschrankten Habitatverfiigbarkeit nur in geringen Individuenzahlen vertreten
(Korte 2002), was die deutlich geringeren Befallszahlen der Grundeln im Main

erklaren konnte.

Einige Fischarten verandern ihr Beuteschema mit zunehmender Gréle, was
sich ebenfalls in unterschiedlichen Parasitierungsmustern abzeichnen kann. Neben
einer Veranderung der Parasitendiversitdt, kann durch einen ontogenetisch
bedingten Wechsel von kleinen zu gréReren Beutetieren, welche beispielsweise nicht
mehr als einfache ZW sondern als paratenische ZW fungieren (z.B. Fische), auch die
Befallsintensitat stark ansteigen (s. Minster et al. 2015). Obwohl in der vorliegenden

Studie diesbezlglich keine eindeutigen Verédnderungen in der Nahrungsdkologie
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bzw. der Parasitierung festgestellt wurden, sollte dieser Zusammenhang dennoch im
Hinblick auf den Préadationsdruck und die Wirtsfunktion von nicht-einheimischen
Arten berucksichtigt werden. Besonders N. melanostomus fungiert einerseits als
Beuteorganismus flr heimische Raubfische, andererseits aber auch als
paratenischer ZW fir die Parasitenarten A. crassus, Pomphorhynchus sp. und
R. acus und kann daher auch die Befallsintensitdten der jeweils geeigneten EW
beeinflussen. Um eine moglichst vollstdndige Datengrundlage der Parasitenfauna
und Nahrungsékologie von nicht-heimischen Arten zu generieren, ist es aulerdem
von Vorteil, die Untersuchungen an verschiedenen Orten sowie zu verschiedenen
Zeitpunkten durchzufiihren, da die Abundanzen der unterschiedlichen ZW vom
Habitat und der Jahreszeit abhangen. Grund dafiir ist die oft unterschiedliche
Abundanz der Wirte in einem Okosystem, welche sich folglich auf die Parasitenfauna
(Artenanzahl und Intensitdten) auswirkt. Werden Nahrungsorganismen/Habitatsfauna
und Parasitenfauna nicht nur rdumlich sondern auch zeitlich beprobt (z.B. monatlich
wie in Studie 1), so sind neben Abweichungen der Nahrungspréaferenzen (s.o.) auch
Unterschiede in der Parasitenfauna sowie den Befallszahlen mit nicht-heimischen
Arten zu erkennen. Bedingt durch den besonderen LZ von Fluss- und Teichmuscheln
(Unionidae), welche sich nur ein- bis zweimal pro Jahr vermehren, konnten
beispielsweise dessen parasitdre Larvenstadien (Glochidien) ausschlielich aufgrund
der zeitlich verschobenen Untersuchungen an N. melanostomus im Main
nachgewiesen werden (I). Des Weiteren spiegelte sich im Rhein ein monatlicher
Wechsel in der Anzahl gefressener Amphipoden auch in einer damit korrelierenden
Befallsintensitat von Ancanthocephala wider. Dies kdnnte darauf hindeuten, dass das
Immunsystem von N. melanostomus den Parasiten Pomphorhynchus sp. in weniger
als einem Monat bekdmpft und die Parasiten sukzessive abgebaut werden. In einem
Habitat wie dem Main, in dem die Grundeln seltener von geeigneten EW gefressen
werden (aufgrund niedriger Abundanz oder anderer Nahrungspraferenzen der EW),
kommt es infolgedessen auch zu geringeren Befallsintensitaten als im Rhein, also zu
deutlichen rdumlichen Unterschieden. Das komplette Verschwinden der Parasiten in
Form des oben beschriebenen klassischen Dilution-Effekts ist jedoch fur den Main

bisher nicht zu erwarten (s.o.).

Werden  parasitologische und  nahrungsékologische  Untersuchungen

kombiniert, kénnen durch Neozoen hervorgerufene Verédnderungen in den LZ von
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Parasiten aufgezeigt bzw. véllig neue bisher unbekannte Parasit-Wirt-Beziehungen
aufgedeckt werden. So stellte Emde et al. (2012) einen ersten Zusammenhang in der
Anzahl gefressener nicht-heimischer Amphipoden mit der Abundanz von Parasiten
der Gattung Pomphoryhnchus in N. melanostomus fest. Eine anschlieRende
Beprobung der Amphipodenfauna vor Ort konnte den invasiven Hd&ckerflohkrebs
D. villosus erstmalig als neuen obligaten ersten ZW im LZ des Parasiten nachweisen.
Diese Ergebnisse konnten mit weiteren Nachweisen im Rhein in Studie | bestétigt
werden. Zusammenfassend haben die im Rahmen der Dissertation durchgeflhrten
Studien gezeigt, dass an trophische Interaktionen gekoppelte, von Neozoen
hervorgerufene Veradnderungen der vorherrschenden Wirts- und Parasitenfauna, mit
Hilfe von parallel durchgefiihrten parasitologischen und nahrungsékologischen

Untersuchungen aufgedeckt werden kénnen.

3.3 Risiken und Verbreitungspotential nicht-heimischer Parasiten durch
eingeschleppte Fische

Mit der Einfihrung gebietsfremder Arten kommt es immer wieder auch zu einer
parallelen Einschleppung neuer Pathogene. Wie bereits am Beispiel der
Anguillicolosis (Erkrankung durch Ubertragung des Schwimmblasennematoden
A. crassus von Japanischen auf Europdische Aale, s.0.) dargestellt, kdnnen sich
eingeschleppte Erreger aufgrund fehlender koevolutiver Anpassung dramatisch auf
die heimische Fauna auswirken (Neumann 1985; Wirtz et al. 1996; Kirk 2003;
Wielgoss et al. 2008; Strauss et al. 2012). Strauss et al. (2012) bezeichnen
Pathogene wie Parasiten sogar als "biologische Waffen" und beschreiben eine durch
Krankheitserreger ausgeltste Invasion als "disease-mediated invasion (DMI)". Als
DMI in aquatischen Gewassersystemen Deutschlands sind vor allem die
Ausbreitungen nordamerikanischer Flusskrebse wie der Signalkrebs (Pacifastacus
leniusculus), der Kamberkrebs (Orconectes limosus) oder der Rote Sumpfkrebs
(Procambarus clarkii) zu nennen. Die gegen Ende des 19. Jahrhunderts
ausgesetzten Tiere trugen den fur heimische Krebse hoch virulenten Erreger der
zumeist toédlich verlaufenden Amerikanischen Krebspest (Aphanomyces astaci, ein
parasitérer Pilz) in sich und beglnstigten so die Verbreitung der amerikanischen
Krebse, welche selbst immun gegen den Erreger waren (Oidtmann und Hoffmann
1998; Nentwig 2010).
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Die direkte Einschleppung von gebietsfremden Parasiten in neue
Verbreitungsgebiete ist bereits fir andere ponto-kaspische Grundelarten wie Babka
gymnotrachelus, Neogobius fluviatilis, und Proterorhinus semilunaris beschrieben
worden (Mierzejewska et al. 2011; Kvach et al. 2014). Uber die beiden erst
genannten Arten gelangte beispielsweise der monogenetische Trematode
Gyrodactylus proterorhini nach Polen in die Weichsel (Mierzejewska et al. 2011).
Diese Parasitenart wurde kirzlich ebenfalls in N. melanostomus in Belgien
nachgewiesen, wobei die Autoren nach phylogenetischen Analysen die urspringliche
Einschleppung eher bei anderen Fischarten sehen (Huyse et al. 2015). Somit ist fur
N. melanostomus bisher keine Einschleppung einer Parasitenart aus dem ponto-
kaspischen Raum eindeutig bewiesen. Dennoch hat die Studie Il gezeigt, dass
N. melanostomus als ZW fir die invasive Nematodenart A. crassus fungiert. Das
Eindringen einer Ls-Larve von A. crassus |8st bei den meisten heimischen Fisch-
Zwischenwirten eine Immunreaktion aus, wodurch die Larven abgetttet werden und
eine Ubertragung auf den Aal verhindert wird (Székely et al. 1996). Fir detaillierte
Angaben zum LZ wird an dieser Stelle auf die Studie Il, Emde und Klimpel (2015)
sowie Abbildung 6 verwiesen. Durch die in der Studie aufgedeckte Art von
Hyperparasitismus, bei der die Larven von A. crassus offenbar zielgerichtet in die
grélkeren und widerstandsfahigeren Acanthocephalenzysten (von Pomphorhynchus
sp.) einwandern, kénnte der Parasit in der Lage sein, dem Immunsystem der
Grundeln fur eine langere Zeit zu entgehen, um so den nétigen EW, den Aal, mit
héherer Wahrscheinlichkeit zu erreichen. Dies macht N. melanostomus zum
zuséatzlichen paratenischen ZW und so auch zu einem ernstzunehmenden
Ubertrager von A. crassus auf den Europdischen Aal. Die hohen Befallszahlen der
zahlreich und weit verbreiteten Schwarzmundgrundel kénnten die anhaltend hohen
Befallszahlen der Aale mit A. crassus erklaren. Auch in Gebieten, in denen die
Grundel nicht verbreitet ist, konnte der Parasit durch andere mit
Acanthocephalenzysten befallene Fisch-Zwischenwirte, auf gleiche Weise

Ubertragen werden.
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Abbildung 6: Lebenszyklus von Anguillicoloides crassus. Genereller Lebenszyklus von A. crassus
(durchgehende Pfeile) und Neogobius melanostomus als zusatzlicher hochabundanter Zwischenwirt
(gestrichelte Pfeile); verdndert nach Emde und Klimpel (2015).

Wie bei N. melanostomus, so war auch fur A. nigrofasciata keine Einschleppung von
gebietsfremden Parasiten aus dem urspringlichen Verbreitungsgebiet zu
verzeichnen. Auch die Einschleppung der nicht-heimischen Arten B. acheilognathi
und C. cotti war nicht direkt auf A. nigrofasciata zurickzufihren (lll). Die Art
B. acheilognathi wurde nur einmalig nachgewiesen, weshalb A. nigrofasciata fir den
Cestoden offenbar keine bedeutende Rolle in der Verbreitung dieser Parasitenart
Ubernimmt. Dennoch kénnte sich ein starkerer Befall schadlich auf heimische
Cypriniden (vorwiegend Jungfische) auswirken (Kérting 1975), weshalb auch die

Befallsraten dieser Parasitenart weiter kontrolliert werden sollten.
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Im Gegensatz dazu fungiert A. nigrofasciata optimal als EW flir den an tropische
Verhéltnisse angepassten Nematoden C. cotti, welcher bereits nachweislich die
heimische Fischfauna befallt. Im Gegensatz zu dem an warmes Wasser adaptierten
Zebrabuntbarsch, sind heimische Fischarten in der Lage den Parasiten auch in
weitere Flusssysteme wie die Erft und den Rhein zu transportieren. Wu et al. (2007)
haben C. cotti in diversen Fischarten des Danjiangkou Reservoirs (China, Provinz
Hubei) nachgewiesen. Dort ahneln die Temperaturen in den Wintermonaten denen in
Deutschland. Inwieweit sich der offensichtlich thermotolerante Parasit auch in
deutschen Gewassern wie dem Rhein ausbreitet und wie hoch die Schadwirkung bei
heimischen Fischarten ausfallt, ist derzeit nicht abzuschéatzen. Ein Vorteil fir den
Parasiten ist, dass er zwar Invertebraten (z.B. Copepoden) in den LZ mit einbinden
kann, dies allerdings keineswegs obligat ist, wie etwa beim nah verwandten,
heimischen Nematoden Camallanus lacustris (Stumpp 1975). Auf diese Weise kann
sich C. cotti auch in Gebieten ohne ZW verbreiten. Nah verwandte Parasitenarten
befallen haufig die gleichen Wirte. Da N. melanostomus bereits als Wirt fir den
heimischen C. lacustris nachgewiesen wurde (Ondrackova et al. 2009; Kvach et al.
2014), gilt studienubergreifend auch die Grundel als potentieller Wirt fur C. cofti und
koénnte die Verbreitung des Parasiten aufgrund der enorm hohen Biomasse im Rhein
beschleunigen.

Die Ergebnisse der Studie lll haben gezeigt, dass sich (sub-)tropische Erreger
durchaus in Gewassern wie dem Gillbach etablieren kdnnen, weshalb die Frage nach
humanpathogenen Erregern nicht ganz fern liegt. Auch wenn das Gefahrenpotential
humanpathogener Erreger durch eingeschleppte Arten fir das hier untersuchte
Gewasser nicht direkt abschétzbar ist, kdnnten etwa Erreger der Gattungen
Clonorchis, Paragonimus oder Schistosoma von potentieller Bedeutung werden.
Beispielsweise befindet sich im Oberlauf des Gillbachs mit Melanoides tuberculatus
(Gastropoda) bereits ein kompetenter ZW der beiden erstgennannten Parasiten.
Diese Schnecke kénnte nach einer Einschleppung der Parasiten (z.B. Uber Fakalien
infizierter Menschen oder fischfressender Sdugetiere) diese zumindest temporar an
Fische und Krebstiere weiterverbreiten. Ein Befall des Menschen, etwa durch
Clonorchis sinensis oder Paragonimus westermani, wéare durch den Verzehr
unzureichend gegarter Fische oder Schalentiere méglich (Mehlhorn 2012). Dass die
Einschleppung von Parasiten, etwa durch im Ausland erkrankte Menschen nicht ganz

ungewohnlich ist, zeigt ein erst kirzlich aufgetretener Fall von Schistosomiasis bei
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einem deutschen Jungen, der sich in Sudfrankreich ansteckte, einem fir
Schistosoma untypischen Verbreitungsgebiet. Die dort heimische
Suflwasserschnecke Bulinus truncatus diente dabei als ZW von Schistosoma
haematobium und verbreitete offenbar den Parasiten (Holtfreter et al. 2014).

Das kunstlich erschaffene Warmwasserhabitat des Gillbachs besitzt mit seinem
dauerhaft warmen Wasser somit nicht nur eine tropische Flora und Fauna, sondern
bildet ein Reservoir fir nicht-heimische Krankheitserreger und fungiert damit
besonders in den warmen Sommermonaten als Einfallstor in weitere FlieRgewéasser.
Um das Risiko einer Einschleppung tropischer Pathogene durch das Aussetzen von
gebietsfremden Arten in das Gillbachsystem zu verringern, stehen weitere
Monitoringprogramme sowie die Aufklarung der Bevdlkerung, insbesondere der
Hobbyisten (Aquarianer) im Vordergrund. Wahrend die Ausbreitung der
Schwarzmundgrundel im Rhein-Main-System und somit auch die Weiterverbreitung
von Parasiten, wie beispielsweise dem schadlichen Schwimmblasennematoden
A. crassus, als kaum aufzuhalten erscheint, kdnnte hingegen eine Regulierung
(Reduzierung) der eingeleiteten Wassertemperaturen im Gillbach die Etablierung
tropischer Arten stoppen und so eine Verbreitung nicht-heimischer Krankheitserreger

verhindern.

3.4 Schlussfolgerungen und Ausblick

Die auf anthropogene Einflisse zuriickzufihrende Verbreitung aquatischer nicht-
heimischer Arten wirkt sich weltweit besonders stark auf die Biodiversitat von
FlieRgewasserdkosystemen aus. Durch die Interaktion von heimischen und nicht-
heimischen Arten werden ganz neue Artengemeinschaften (novel communities) mit
vollig neuen Nahrungsnetzstrukturen erschaffen. In diesem Zusammenhang
verandern sich auch die urspringlichen, koevolvierten Parasit-Wirt-Beziehungen in
einem Okosystem. Heimische, aber auch neu eingeschleppte Parasitenarten zeigen
unterschiedliche Befallsmuster an heimischen sowie nicht-heimischen Wirtsarten und
beeinflussen so die gesamte Fauna. Dabei kbnnen zuvor seltene oder abwesende
Parasitenarten dominieren, wé&hrend andere Parasiten ganz verschwinden.
Besonders neu eingeschleppte Parasitenarten kénnen sich aufgrund fehlender
koevolutiver Prozesse mitunter dramatisch auf heimische Wirte auswirken.
Letztendlich kann die von heimischen Parasiten ausgelbte Regulation von
Wirtspopulationen aus dem Gleichgewicht geraten.
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GrolRRe Flieligewdsser wie das Rhein-Main-System unterliegen derzeit durch
die Schifffahrt und den Kanalbau einem fortschreitenden Implementierungsprozess
ganzer ponto-kaspischer Nahrungsketten, welcher die Verbreitung von
gebietsfremden Arten wie N. melanostomus beginstigt (LFV Bayern 2015).
Zusammen mit der Homogenisierung von ehemals getrennten Biozénosen wird es
auch in Zukunft zu neuen Parasit-Wirt-Wechselbeziehungen kommen, welche den
Biodiversitatsverlust heimischer Flielgewésser vorantreiben kdnnten. Auch wenn
N. melanostomus bisher selbst keine Parasiten eingeschleppt hat, wachst die
Wahrscheinlichkeit mit jeder weiteren etablierten ponto-kaspischen Art, da diese
einen noch fehlenden obligaten Wirt im LZ einer fremden Parasitenart darstellen
kbnnte. Zusatzlich ist potentiell auch jede neue Art in der Lage, ebenso wie
N. melanostomus oder der Hbckerflohkrebs D. villosus, als Wirt fur heimische sowie
zuvor bereits etablierte gebietsfremde Parasitenarten zu fungieren und das
urspriingliche Parasit-Wirt-Gefiige zu verandern.

Auch kleinere anthropogen beeinflusste Gewasser unterliegen durch die
Etablierung von Neozoen einem Wandel der Parasitenfauna. Insbesondere am
Beispiel des Gillbachs wird deutlich, dass sich in langjahrig thermisch belasteten
Gewassern eine vollig verdnderte Flora und Fauna ausbilden kann. Neben der
Etablierung von tropischen Arten (Vertebraten, Invertebraten und Pflanzen), kann
gleichzeitig auch die urspriingliche Struktur von Krankheitserregern wie Parasiten
verandert werden. Gebietsfremde Arten fungieren als Wirte und Vektoren fir
heimische, aber auch nicht-heimische, sogar tropische Pathogene. Deshalb sollten
neben dem Gillbach auch andere auf ahnliche Weise belastete Gewassersysteme
wie etwa der Warmbach bei Villach (Osterreich) untersucht werden, um die
Verbreitung von gebietsfremden oder sogar tropischen Pathogenen zu verhindern
bzw. frihzeitig zu erkennen. Neben parasitologischen Aspekten bieten thermisch
belastete Gewdasser aul’erdem eine seltene Gelegenheit, die negativen
Auswirkungen von Temperatur (Klimaerwarmung) und gebietsfremden Arten als zwei

Hauptstressoren heimischer Stilwasserdkosysteme gleichzeitig zu untersuchen.

Bezuglich der 6kologischen Effekte und Parasitierungsmuster, welche bei der
Einschleppung von gebietsfremden Arten auftreten, gilt studienlbergreifend die
Enemy-Release-Hypothese durch den fehlenden Nachweis von Neu-

einschleppungen von Parasitenarten aus dem urspringlichen Verbreitungsgebiet
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und die insgesamt wenig diverse Parasitenfauna fiir beide Fischarten als bestéatigt.
Dies sollte jedoch an weiteren invasiven Arten Uberpruft werden. Durch die hohen
Abundanzen und Befallszahlen mit den heimischen Parasitenarten Pomphorhynchus
sp. und R. acus in N. melanostomus aus Rhein und Main sowie A. anguillae in
A. nigrofasciata aus dem Gillbach, gilt fir alle drei Parasitenarten eine verstarkte
Ruck-Infizierung (Spillback) heimischer Wirte als wahrscheinlich. Da mit
zunehmender Starke des Parasitenbefalls in der Regel auch die negativen Effekte
auf die Fitness (Wachstum, Fekunditat, Uberleben) der Wirte ansteigen (Nentwig
2007), sind Auswirkungen auf die Populationsdynamiken der heimischen Wirte zu
erwarten. Um jedoch generell das Ausmal} eines Spillbacks quantifizieren zu kénnen,
sollten zuklnftig Studien Uber die Parasitenfauna heimischer Wirte in Abhangigkeit
der Abundanz von invasiven Arten durchgefihrt werden. Fur die in der vorliegenden
Arbeit behandelten Parasit-Wirt-Beziehungen kénnten beispielsweise die
Parasitenfaunen von piscivoren Hechten (EW von R. acus) oder den
benthivoren/omnivoren Barben (EW von Pomphorhynchus sp.) aus Habitaten mit und
ohne Grundelpopulationen miteinander verglichen werden. Auch die weitere
Erforschung im Gillbachsystem wirde sich anbieten, da A. nigrofasciata an die
oberen, warmeren Regionen des Baches gebunden ist, wéhrend die fur A. anguillae
heimischen EW wie Débel im gesamten Bach vorzufinden sind. Durch nicht-
heimische Arten hervorgerufene Dilution-Effekte konnten nicht nachgewiesen
werden. Zur besseren Erfassung von Dilution-Effekten kénnten zukinftig
parasitologische Untersuchungen zu Beginn, wahrend und nach einer Invasion an

derselben Probennahmestelle vergleichend durchgefthrt werden.

Weiterhin sollte die in dieser Form zuvor unbekannte Parasit-Wirt-Beziehung
zwischen N. melanostomus und A. crassus weiter analysiert werden. Es bleibt dabei
zu klaren, welche immunologischen Prozesse und Wirkmechanismen flir dieses
Parasit-Wirt-Geflige (A. crassus - Pomphorhynchus sp. - A. anguilla) verantwortlich
sind und wie die Ubertragung von A. crassus nicht nur theoretisch, sondern auch
praktisch funktioniert. Hierzu kénnten Infektionsversuche erste Antworten liefern.
Ferner ist zu untersuchen, ob die Lebenszyklusstrategie des Parasiten, also das
Einwandern in Acanthocephalenzysten um dem Immunsystem des Wirtes zu
entgehen, auch bei weiteren ZW nachgewiesen werden kann. Bezlglich des im

Gillbach nachgewiesenen Parasiten C. cotti, gilt es sowohl die genauen Befallsraten
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der heimischen Wirte, die Schadwirkung des Parasiten sowie dessen
Weiterverbreitung in andere heimische Gewassersysteme zu erforschen, um weitere
Folgen der tropischen Parasitenart abschatzen zu kénnen.

Um insgesamt das Wissen Uber aquatische invasive Arten in Deutschland
inklusive ihrer Auswirkungen auf die Parasitenfauna fortlaufend aktuell zu halten,
sind deshalb weiterfihrende Monitoring-Programme notwendig, bei denen durch die
Kombination von nahrungsokologischen und parasitologischen Untersuchungen
(rdumlich - zeitlich  vergleichend), Verdnderungen in der heimischen

(Parasiten-)Fauna aufgedeckt werden kénnen.
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4  Zusammenfassung

Der Verlust der biologischen Vielfalt zahlt zu den gréf3ten Herausforderungen unserer
Zeit. Zu den im Wesentlichen anthropogen bedingten Ursachen gehéren der
Klimawandel, die Umweltverschmutzung, die Zerstérung und Ausbeutung von
Habitaten sowie die Einfiihrung nicht-heimischer Arten. Insbesondere aquatische
Okosysteme unterliegen durch den permanenten Anstieg nicht-heimischer und vor
allem invasiver Arten einem Wandel, welcher weitreichende Folgen mit sich bringt.
Dabei stellt der Biodiversitatsverlust nur den Endpunkt einer biologischen Invasion
dar. Dazwischen wirken sich Faktoren wie Dbeispielsweise Konkurrenz-,
Pradationsdruck oder die Ubertragung von Krankheitserregern wie z.B. Parasiten auf
den Rickgang der Arten aus, wobei ganze Lebensgemeinschaften bzw.
Nahrungsnetzstrukturen verandert werden kénnen. Als integraler Bestandteil eines
jeden Okosystems spielen Parasiten bei Invasionsprozessen eine entscheidende
Rolle. Durch ihre oftmals komplexen Lebenszyklen reagieren sie empfindlich auf
Faunenveranderungen ihrer Wirte und rufen dabei verschiedene Effekte bzw. Muster
bei heimischen und nicht-heimischen Arten hervor und kénnen dadurch Invasionen
begunstigen. Insbesondere Fische (bernehmen aufgrund ihrer vielseitigen
Bedeutung im Nahrungsnetz eine Schlisselfunktion als Wirte diverser Parasitenarten
und sind deshalb ausgezeichnete Untersuchungsobjekte, um durch nicht-heimische
Arten verursachte Veranderungen in Nahrungsnetzstrukturen oder Parasitenfaunen
aquatischer Okosysteme aufzudecken.

Vor diesem Hintergrund wurde die vorliegende kumulative Dissertation
angefertigt, welche auf drei (ISI-) Einzelpublikationen basiert. Die Arbeit beschaftigte
sich schwerpunktmaflig mit der Parasitendiversitdt und Nahrungsokologie zweier
eingeschleppter Fischarten in stark anthropogen beeinflussten deutschen
FlieRgewassern. Dabei handelte es sich um die Schwarzmundgrundel Neogobius
melanostomus aus den Hauptschifffahrtswegen Rhein und Main (I, Il) sowie dem
Zebrabuntbarsch Amatitlania nigrofasciata aus dem durch Industrieabwasser
thermisch belasteten Gillbach (lllI). Unter Verwendung morphologischer und
molekularbiologischer Methoden wurde die Rolle der genannten Neozoen bei der
Ubertragung und Verbreitung von sowohl heimischen als auch nicht-heimischen
Parasitenarten analysiert. Dies erfolgte unter Berlicksichtigung nahrungsékologischer
sowie raumlich-zeitlicher Aspekte, um Veradnderungen in der Parasitenfauna

aufzudecken. Dabei sollten die parasitologischen Risiken und Konsequenzen,
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welche durch das Einschleppen nicht-heimischer Fischarten auftreten, aufgezeigt
werden, um Ubergeordnet die Folgenabschatzung auf dem Gebiet der

Invasionsbiologie zu verbessern.

Die hauptséachlich durch das Ballastwasser der Schiffe verbreitete invasive
Grundelart N. melanostomus ist derzeit die im Rhein-Main System abundanteste
Fischart und gilt mittlerweile als fester Bestandteil heimischer Nahrungsketten. Wie in
Studie | ermittelt, ernahrt sie sich weitestgehend von nicht-heimischen Invertebraten
wie dem Amphipoden D. villosus. Dieser dient, wie zuvor schon von Emde et al.
(2012) nachgewiesen, als neuer erster ZW fir Pomphorhynchus sp. Hinsichtlich der
Nahrungsdkologie konnten fir N. melanostomus sowohl rdumliche als auch zeitliche
Unterschiede festgestellt werden, wie etwa die verstdrkte Aufnahme von
Insektenlarven im Frihsommer (zeitlich), oder das im Gegensatz zum Rhein breitere
Nahrungsspektrum im Main (rdumlich). Auch die Parasitierung war rdumlich-zeitlich
verschieden, was eher auf die Abundanz potentieller EW, als auf eine
unterschiedliche Erndhrung zurlckzufihren war. Mit Pomphorhynchus sp.
(Acanthocephala), R. acus (Nematoda) und Glochidien (zeitweise parasitisch
lebenden Larvenstadien aus der Familie der Unionidae), konnten zunachst nur drei
heimische Parasitenarten in N. melanostomus nachgewiesen werden. Eine
Einschleppung gebietsfremder Parasitenarten erfolgte nicht. Dies, sowie die wenig
diverse Parasitenfauna, unterstiitzt somit die Enemy-Release-Hypothese und kénnte
zusammen mit der opportunistischen Erndhrungsweise ein weiterer Faktor fUr die
starke Verbreitung sowie die anhaltend hohen Individuenzahlen dieser Grundelart im
Rhein-Main System sein.

Erst mit Hilfe der durchgefihrten Studie ll, bei der frische, nicht-gefrorene
Schwarzmundgrundeln untersucht wurden, konnte mit Anguillicoloides crassus eine
vierte Parasitenart isoliert werden, welche im Gegensatz zu den drei zuvor
nachgewiesenen Arten sogar als invasiv bekannt ist. Durch die Aufdeckung einer in
zahlreichen Studien zuvor lUbersehene Art von Hyperparasitismus, konnten erstmalig
hohe Befallszahlen von A. crassus in N. melanostomus dokumentiert werden. Dabei
wandern die Nematodenlarven offenbar zielgerichtet in die gréReren und
widerstandsfahigeren Acanthocephalenzysten ein, um dem Einfluss des
Immunsystems der Grundeln zu entgehen und somit ihren nétigen EW, den Aal, mit

héherer Wahrscheinlichkeit zu erreichen. Anhaltend hohe Befallszahlen der Aale mit
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A. crassus deuten darauf hin, dass Neogobius melanostomus ein entscheidender
Ubertrager von A. crassus auf den Europaischen Aal ist.

Fir den von Hobby-Aquarianern im Gillbach ausgesetzten und Uber
Jahrzehnte hinweg etablierten Zebrabuntbarsch A. nigrofasciata konnte in Studie Il
eine opportunistische Erndhrungsweise festgestellt werden, welche eng mit der
nachgewiesenen Parasitenfauna verknipft war und sich zwischen den
Probenahmeorten unterschied. Die heimische Wasserassel Asellus aquaticus wurde
an einem Probeort vermehrt gefressen, wodurch sich der mittelamerikanische
Buntbarsch zu 100% mit dem heimischen Acanthocephalen A. anguillae infizierte.
Durch die Funktion als ZW und EW ist innerhalb des Verbreitungsgebietes des
Buntbarsches mit einem verstéarkten Spillback-Effekt auf heimische Fischarten wie
Barbe (Barbus barbus) und Débel (Squalius cephalus) zu rechnen. Zusétzlich
wurden mit A. crassus, B. acheilognathi und C. cotti drei nicht-heimische
Parasitenarten nachgewiesen, von denen die beiden zuletzt genannten Arten
héchstwahrscheinlich durch das Aussetzen von Aquarienfischen in den Gillbach
gelangten. Acanthocephalus anguillae, A. crassus und C. cotti wurden erstmalig in
A. nigrofasciata nachgewiesen. Der durch seine hohe Virulenz in der Aquaristik
bekannte C. cotti trat mit hohen Befallszahlen (bis P = 80%) im Buntbarsch auf und
wird bereits auf die heimische Fischfauna Ubertragen (z.B. auf Gobio gobio und
Squalius cephalus).

Studienlbergreifend (I, lll) wies das Nahrungsspektrum beider Fischarten
gemessen an der relativen Bedeutsamkeit verschiedener Beuteorganismen (IRI),
sowohl rdumliche (zwischen den jeweils untersuchten Standorten), als auch zeitliche
(monatlich) Variationen auf, was die Anpassungsfahigkeit bzw. die optimale Nutzung
zur Verfiigung stehender Ressourcen von invasiven (wie N. melanostomus im Rhein
und Main) bzw. erfolgreich etablierten Arten (wie A. nigrofasciata im Gillbach)
verdeutlicht und deren Verbreitung beginstigt. Ebenso wurden Unterschiede in der
Parasitierung nachgewiesen, was die Notwendigkeit rdumlicher und zeitlicher
Analysen zur Erfassung der vollstdndigen Parasitenfauna einer invasiven Art,
inklusive aller Variationen der Befallszahlen, unterstreicht. Beide untersuchten
Fischarten tragen zudem hdchstwahrscheinlich bedeutend zur Verbreitung von
heimischen und nicht-heimischen Parasiten bei.

Die stetig steigende Anzahl biologischer Invasionen fiohrt zu immer

weitreichenderen Verénderungen heimischer Okosysteme. Fiur den Erhalt der
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Zusammenfassung

Biodiversitat sowie einhergehender Okosystemfunktionen riickt auch die Forschung
Uber Neobiota immer mehr in den Mittelpunkt. In diesem Zusammenhang gewinnen
auch Pathogene wie Parasiten immer mehr an Bedeutung, welche durch
gebietsfremde Arten eingeschleppt werden und die bestehende Biodiversitat
gefahrden kénnen. Die Ergebnisse der hier durchgefiihrten Studien haben gezeigt,
dass die Verknipfung von parasitologischen und nahrungsékologischen
Untersuchungen Einblicke in die hoch dynamischen Prozesse der Invasionsbiologie
geben kénnen, was ein Vorantreiben der Forschung und Folgenabschatzungen auf

diesem Gebiet erméglicht.
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Abstract

Freshwater ecosystems are increasingly impacted by alien invasive species which have the potential to alter various
ecological interactions like predator-prey and host-parasite relationships. Here, we simultaneously examined predator-prey
interactions and parasitization patterns of the highly invasive round goby (Neogobius melanostomus) in the rivers Rhine and
Main in Germany. A total of 350 N. melanostomus were sampled between June and October 2011. Gut content analysis
revealed a broad prey spectrum, partly reflecting temporal and local differences in prey availability. For the major food type
(amphipods), species compositions were determined. Amphipod fauna consisted entirely of non-native species and was
dominated by Dikerogammarus villosus in the Main and Echinogammarus trichiatus in the Rhine. However, the availability of
amphipod species in the field did not reflect their relative abundance in gut contents of N. melanostomus. Only two
metazoan parasites, the nematode Raphidascaris acus and the acanthocephalan Pomphorhynchus sp., were isolated from N.
melanostomus in all months, whereas unionid glochidia were only detected in June and October in fish from the Main. To
analyse infection pathways, we examined 17,356 amphipods and found Pomphorhynchus sp. larvae only in D. villosus in the
river Rhine at a prevalence of 0.15%. Dikerogammarus villosus represented the most important amphipod prey for N.
melanostomus in both rivers but parasite intensities differed between rivers, suggesting that final hosts (large predatory
fishes) may influence host-parasite dynamics of N. melanostomus in its introduced range.
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Introduction

Biological invasions have increased exponentially in recent years
due to human activities, especially shipping, along with the adverse
effects of environmental changes such as global warming [1-3].
Although brackish waters have the highest risk for species
itroductions, freshwater ecosystems are also strongly affected,
especially by the introduction of non-indigenous fishes [4,5]. Once
established in their new environment, invasive non-indigenous
species can have tremendous effects on local populations of
indigenous species, e.g., through competitive [6], predator-prey
[7-9], or host-parasite interactions [10,11], all of which have the
potential to result in altered ecosystem functioning (sce review by
Strayer [12]).

To date, several studies in aquatic ecosystems have considered
the question of how invasive predators can affect native prey
populations [13-15], or how invasive prey populations can alter
indigenous prey communities [16,17], and whether or not non-
indigenous prey species become integrated into the prey spectrum
of indigenous predators [18]. Furthermore, studies have started to

PLOS ONE | www.plosone.org

concentrate on parasitization patterns of native and invasive
species, and several different scenarios are possible: (i) invasive
hosts may lose their original parasite load (‘enemy release
hypothesis’), providing invasive species with an initial benefit in
their novel range [10,19,20]. (i1) Introduced hosts may carry new
parasite species (parasite spill-over), which may adversely affect
native host species [21]. (iii) Invasive hosts may serve as
intermediate hosts or vectors for local parasites or diseases
(parasite spillback) [21]. (iv) Finally, shift and/or loss of local
parasite species would be predicted if the invader is replacing local
host species but cannot function as intermediate or definitive host
in the parasite life cycles (dilution effect) [22,23]. Few studies,
however, have simultaneously considered predator-prey interac-
tions and parasitization patterns of different trophic levels in
ecosystems that are heavily influenced by invasive species [24-26].
This is surprising, given that many parasites with indirect life-
cycles rely on the ingestion of their intermediate hosts by further
(intermediate or final) host species to successfully complete their
life cycles [27,28]. Biological invasions could provide large
numbers of host specimens within a very short time-span (c.g.
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[29]) that could affect parasite transmission patterns in entire fish
communities.

The round goby Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) is a
frequent invader of brackish and freshwater habitats worldwide,
reaching enormous population densities and causing changes of
food web dynamics at different trophic levels, e.g., in the North
American Great Lakes [30] and in large European rivers, e.g. the
Danube [29]. Round gobies nowadays make up app. 80% of fish
catches in the Rhine [31], and so an alteration of ecological
interactions is also expected for the Rhine. For example, it is
known that round gobies act as competitors of spawning or
foraging sites with native species [30]. Feeding patterns of N.
melanostomus vary in different distribution areas. While dreissenid
mussels play an important role in the feeding ecology of N.
melanostomus in the Great Lakes and in the Baltic Sea [32,33],
amphipods scem to be their main forage in German rivers
[24,25,31]. In the Rhine, the Ponto-Caspian amphipod Diker-
ogammarus villosus (Sowinsky, 1894) has been described as
dominating communities of macroinvertebrates and as an
important prey species of N. melanostomus [24,25,31,34,35]. Both
species, D. villosus and N. melanostomus function as intermediate
hosts for different parasites (c.g., Pomphorhynchus spp. and
Raphidascaris spp.) and may be responsible for the spread of
these parasites, which could increasingly affect native vertebrate
and invertcbrate hosts as well [24,36].

Studies on N. melanostomus that combine the analysis of their
feeding habits with parasitological analyses are rare and have
focused on the Danube [25,29] and Rhine [24,31]. To analyse the
role of different amphipod species for metazoan fish parasite
transmission as well as temporal variation of diet compositions in
invasive N. melanostomus, samples from the rivers Main and
Rhine were compared in this study. We hypothesized that (a) .
melanostomus will mainly feed on amphipods throughout the
course of our repeated monthly sampling and in both rivers, and
accordingly, (b) the availability of amphipod species in a given
river will reflect their relative contribution to gut contents of V.
melanostomus. Moreover, we expected that (c) monthly infestation
rates of amphipods with parasite species and monthly feeding rates
of amphipods by N. melanostomus should reflect parasite
infestation rates in N. melanostomus. Finally, a detailed description
of parasite fauna for two sampling locations in the rivers Main and
Rhine was intended to complement current parasite diversity
estimates of N. melanostomus in its introduced range.

Materials and Methods

Sampling

A total of n =350 N. melanostomus were collected from June to
October 2011 in the rivers Rhine (49°51'54.7"N 8°21'40.2"E) and
Main (50°04'48.9"N 8°31'19.6"E) in Germany. Both sites were
similar in habitat structure with rip-rap embanked shorelines
(technolithal) that led into bottom substrate of sand and gravel. In
contrast to the Rhine, the river bank of the Main had little more
vegetation with roots partly reaching into the water.

35 N. melanostomus specimens per site were caught randomly
on top of and around rip-raps (depths of ~40-200 cm) during one
day at the end of each month (between ~9 am—2 pm) using a hook
and line technique. Since standardized angling is known to yield
an equilibrated sex ratio and homogenously distributed, relatively
large-sized specimens in N. melanostomus [37], a [ishing rod
cquipped with an anti-tangle bottom rig consisting of a special
sinker (liroler Holzl, 80 g) was used to avoid entanglement
between rip-rap interstices. A small, round hook (Owner, barb
special, size 14, FRL-044) was baited with 1-3 fly maggots. All
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hooked fish were used for subsequent examination in the
laboratory without any size or sex sclection. Each fish was
carcfully hooked oft with a special hook removal tool and was
humanely killed inside a plastic bag in order to avoid losing gut
contents or parasites. To prevent further digestion or migration of
parasites to other organs, fishes were kept separately in plastic bags
in a cooling box filled with ice and stored afterwards at —20°C for
later examination.

Amphipods were also collected monthly at the same sampling
sites turning around large stones and using the ‘kick-sampling’
method after Storey et al. [38]. A small fishing net (15x20 cm,
mesh size ~1 mm) was used to catch as many amphipods as
possible within 30 minutes along a 10 m stretch at a depth of up to
50 cm. Amphipods were kept together with organic material and
some stones in plastic bags. Entire samples were frozen at —20°C
and later separated from sediment to identify amphipods to species
level.

Parasitological examination and feeding ecology of N.
melanostomus

Gobies were measured for total length (cm) and weight (g),
condition factors (CF) were calculated according to Schiperclaus
[39]. These measures are key parameters in studies on fish biology
and were reported in (Text S1, Table S1) to facilitate comparisons
with other studies.

Fish were then examined for their metazoan parasite fauna and
stomach content using a stereomicroscope (Olympus SZ 61,
magnification x 6.7—45). At first, skin, fins and gills were inspected
for ectoparasites. Afterwards, the body cavity was opened to
scparate the inner organs. Body cavity, rinsed with 0.9% NaCl,
gastrointestinal tract, gonads, kidney, liver, mesenteries, spleen
and eyes were dissected and examined for endoparasites. Isolated
parasites were freed from host tissue and preserved in 70% ethanol
(with 4% glycerol) for morphological identification. T'o this end,
glycerine preparations were made according to Riemann [40].
Determination under a microscope (Leitz Dialux 22, magnifica-
tion x 15.75-630) was aided by original descriptions and
descriptions of Golvan [41] and Spakulova et al. [42] for
acanthocephalans, and Moravec [43] for nematodes. Subsamples
were stored in 100% cthanol for genetic analysis (see Text S2).

Since gobies have no clearly separated stomach and a very short
gut, the entire gastrointestinal tract was carefully cut lengthwise
with a small pair of scissors. The weights of full and empty
stomachs and the weights of each food item were recorded to the
nearest 0.001 g after pat-drying on absorbent paper. Very small,
as well as almost digested and defragmented parts of one prey
group that could not be identified to species level were referred to
as ‘not determined’ (indet.) and weighted as a pooled subsample.
Only specimens that could clearly be identified, e.g. using
assignable parts like eyes or telson, were identified and counted.
Other components, mainly mucus and sand, but also undeter-
minable items were neglected. Prey organisms were sorted and
identified to the lowest possible taxon and grouped into the
following categories: amphipods, molluscs, insects and ‘others’
(plants, vertebrates, Acari). Isolated food organisms and parasites
were preserved in 70% ethanol (with 4% glycerol) for morpho-
logical identification.

Amphipods were identified to species-level following Eggers &
Martens [44,45] and preserved in 70% ethanol. For parasitological
examination, all amphipods were dissected and carefully screened
under a stereomicroscope. Isolated parasites were stored in 100%
ethanol. Irom each monthly sampling, fifty amphipods of each
species were randomly taken to determine sex, body size and
weight using an ocular micrometer and a micro-balance. Size was
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measured from the anterior rostrum to the base of the telson while
animals were stretched in a straight position [46]. Data are
reported in (Text S3, Figure S1).

Statistical analyses

We first tested if the relative abundance of amphipods on site
(covariate, arcsine(square root)-transformed percentages relative to
the highest monthly abundance value observed for the respective
site) determines the proportion of amphipods in N. melanostomus
gut contents (monthly mean values were treated as the dependent
variable) using analysis of covariance (ANCOVA using SPSS vs.
29), in which Ssite’ was a fixed factor. A Chi® goodness-of-fit test
(using R; R Development Core Team [47]) was then applied to
test whether amphipod species compositions as encountered on
site are reflected in gut contents.

Gut content analyses comprised calculations of the numerical
percentage of prey (N%), the weight percentage of prey (W%), and
the frequency of occurrence of prey (F%) [48,49]. On the basis of
these three indices, the index of relative importance (IRI) of
different food items was calculated [50]. Differences in gut content
assemblage structure between months and rivers were also assessed
using two-factorial permutation ANOVA (PERMANOVA; 999
permutations) on Bray-Curtis dissimilarities of 4"Mroot trans-
formed weights (mg) of the different species in each fish gut using
the PRIMER v6 and PERMANOVA+ add-on package (PRIM-
ER-e, Plymouth, UK). The SIMPER procedure [51] was used for
post hoc identification of the source of variation.

Parasitological analyses comprised calculations of standard
parameters: the prevalence (P), mean intensity (ml), intensity (I)
and mean abundance (mA) for cach parasite species according to
Bush et al. [52]. High mean intensities of Pomphorhynchus sp.
infections were found (see results), and previous studies suggested
transmission pathways into N. melanostomus via amphipods,
especially D. willosus [24]. Therefore, we used a repeated-
measures General Linear Model (rmGLM using SPSS vs. 22) to
test if mean intensitics of Pomphorhynchus sp. in round gobies
(dependent variable) differed between sexes (rm) and sites (fixed
factor), and if the proportion of amphipods in the gut contents
(arcsine(square root)-transformed numerical percentages, covari-
ate) had an effect. The nematode R. acus was also relatively
abundant in fish samples, but we restricted our analysis to non-
parametric Wilcoxon signed-rank test (using SPSS vs. 22) to test
whether differences in infection rates existed between the two
rivers.

Results

Amphipod communities

717 to 3,758 amphipods were collected during the monthly
samplings, with a total of n =9,820 in the Rhine and n =7,536 in
the Main (sece Table S2). Five invasive but no native amphipod
species were found in both rivers, namely D. wvillosus, Echino-
gammarus trichiatus (Martynov, 1932), Echinogammarus ischnus
(Stebbing, 1899), Chelicorophium curvispinum (Sars, 1895) and
Chelicorophium robustum (Sars, 18953). Cryptorchestia cavimana
(Heller, 1865) occurred only in samples from the Main.
Dikerogammarus villosus was dominating in all samples from the
Main (total n =5,346; 69%), except for September (Figure 1). In
contrast, E. trichiatus was the dominant species in all samples from
the Rhine (total n =8,463; 86%; Figure 1). In both rivers a more
balanced sex ratio was found for D. villosus (males:females, Rhine:
1:1.03; Main: 1:1.29) than for E. trichiatus (Rhine: 1:2.36; Main:
1:3.10).
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General feeding ecology of N. melanostomus

18 (Rhine) and 16 (Main) different prey items were identified in
N. melanostomus guts (Table S3, Table S4). The index of relative
importance (IRI) found amphipods to be the main diet component
of N. melanostomus, with an overall contribution of 71% in the
Rhine and 46% in the Main (Figure 2). In the Rhine, amphipods
contributed with at least 30% in each monthly sample (Figure 2).
The second most important group was molluscs, which contrib-
uted with 7-38% to the overall gut content. The widespread and
common species Bithynia tentaculata, Potamopyrgus antipodarum
and P. antipodarum f. carinata were distinguishable, but, due to a
high degree of fragmentation, were combined into ‘Gastropoda
indet.’. Insects were rarely consumed, except for July where the
IRI for Chironomidae rose to 2,288.83 (T'able S3) when very little
gut content was found overall. In the Main, highest proportions of
amphipods (over 80%) occurred in September and October
(Figure 2). Insects were consumed more often than in the Rhine,
especially in June (79%) and August (36%). Fish diet was based on
molluscs with 50% and 45% in July and August, respectively.
Fishes, plants and Acari were rarely consumed in both rivers.

Gut content assemblage structure showed strong fluctuations
between months and rivers. They differed significantly between
June and July and June and August in the Rhine, whereas June
and August were different from all other months in the Main
(PERMANOVA: pseudo-F=8.64, df=4, p=0.001 for the
interaction ‘river X month’; for post hoc results see Table 1).
Amphipods mostly accounted for the highest average dissimilarity
between different monthly samples in the Rhine, whereas
amphipods and insects accounted for the highest average
dissimilarity between months in the Main (SIMPER procedure).

Amphipod prey preference of N. melanostomus

Few individuals of C. curvispinum were found in N.
melanostomus guts, and the dominating amphipod species was
D. villosus, especially in the Main, but to a lesser degree also in the
Rhine. This was reflected in the ANCOVA, which detected a
significant interaction between ‘site’ and ‘relative abundance of
amphipods on site’ (Table 2).

Dikerogammarus villosus was disproportionally frequent in gut
contents given its availability relative to that of other amphipod
species on site (Chi® goodness-of-fit tests, p<<0.001; except for the
July sampling in the Main when D. villosus overall was highly
abundant in the field; Iigure 1). Therefore, an additional
ANCOVA with similar model structure was run using percentages
of D. wvillosus in the gut content of N. melanostomus as the
dependent variable (Table 3). Whereas a decrease (not increase) of
numerical percentages of D. villosus in the gut content of N.
melanostomus with increasing availability of D. villosus on site was
found in the Main (driving a significant main effect of the
covariate; Table 3), this pattern was not observed in the river
Rhine (see significant interaction effect in Table 3; Figure 3).

Fish parasites: species identity and general biology

In total, three metazoan parasite species, two in the Rhine and
three in the Main, could be isolated from N. melanostomus. The
following taxa were identified morphologically: Pomphorhynchus
sp., Raphidascaris acus, and Glochidia indet. (Table 4). As noted
by Spakulova et al. [42] and Emde et al. [24], morphological
identification of species within the acanthocephalan genus
Pomphorhynchus can be difficult. Therefore, molecular barcoding
was conducted on a subset of n=3 specimens that were
morphologically identified as P. fereticollis. Sequence data for
ITS-1/5.85/1TS-2 (Genbank accession numbers KJ756498-
KJ756500) were almost identical (99.0% similarity, e-value: 0.00)
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Figure 1. Dominant amphipod species. Fraction of the two dominant amphipod species (D. villosus =light grey, E. trichiatus =dark grey) in
samples collected at our two study sites and numerical percentages of D. villosus in gut contents of N. melanostomus (black squares). Chi? goodness-
of-fit tests were used to compare the availability of different amphipod species on site (expected values) with observed compositions in gut contents.

For total numbers of individuals and amphipod species see Table S2.
doi:10.1371/journal.pone.0109971.g001

to a sequence from P. laevis isolated from the cyprinid Leuciscus
cephalus from the Czech Republic (Genbank accession number
AY135415), suggesting that all acanthocephalan individuals in this
study may belong to the same species. Due to a mismatch between
the morphological identification characteristics and genetic
information, acanthocephalan specimens were referred to as
Pomphorhynchus sp. in this study.

All parasites were larval stages (Table 4). Pomphorhynchus sp.
occurred only in the cystacanth stage. In the Rhine 91% of
specimens were encysted in the mesenteries and liver and 9% were
living freely in the body cavity. A similar pattern was found in the
Main with 96% encysted in mesenteries and liver and 4% freely in
the body cavity. The body cavity also harboured encysted R. acus,
which occurred predominantly as Lo-larvae (91% in the Main,
88% in the Rhine), and Ls-larvae.

Fish parasites: faunal composition

The most prevalent metazoan parasite type was Pomphor-
hynchus sp. with 100% prevalence in August and September in
fish caught in the Rhine (Table 4). Maximum intensity reached
118 specimens per fish. Highest prevalence of Pomphorhynchus sp.
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in the Main was recorded in June with 74.3%. Mean intensity of
Pomphorhynchus sp. was an order of magnitude larger in fishes
sampled from the Rhine (maximum ml=34.6) than from the
Main (maximum ml = 3.48) and always greater in female than in
male N. melanostomus (rmGLM, significant interaction of ‘sex X
site’; Table 5; Figure 4). The nematode R. acus occurred with
significantly lower prevalence in the Rhine (min. 28.57%, max.
57.14%) than in the Main (74.29% and 91.43%; Wilcoxon signed-
rank test, z=-2.023, p =0.043; Table 4). A maximum intensity of
specimens of R. acus per fish was detected. Undetermined
glochidia, i.e., parasitic larvae of unionid bivalves were detected
on fish gills only in June (P =154.3%) and October (P=38.1%) in
the Main.

Parasites retrieved from amphipods

Pomphorhynchus sp. was the only parasite species that could be
detected in amphipod samples. Two individuals were retrieved
from D. villosus in the Rhine; the first was detected in samples
from August (157 amphipods screened, P =0.64%), the second in
samples from October (671 amphipods screened, P=0.15%).
Overall, Pomphorhynchus sp. occurred at a prevalence of 0.15% in
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Figure 2. Gut contents of Neogobius melanostomus. Relative compositions (index of relative importance, IRI) of gut contents of N. melanostomus
in two rivers from June until October 2011 as well as the total mean. Bar plot, from bottom to top: Amphipoda (black), Mollusca (medium grey),
Insecta (light grey), others (dark grey).
doi:10.1371/journal.pone.0109971.9002

Table 1. PERMANOVA results (post hoc procedure).

River Rhine t p (perm) River Main T p (perm)
Jun, Jul 2.842 0.001 Jun, Jul 5.006 0.001
Jul, Aug 3310 0.001 Jun, Aug 3.155 0.001
Jun, Sept 5.943 0.001
Jun, Oct 3.758 0.001
Jul, Aug 2.835 0.001
Aug, Sept 4.269 0.001
Aug, Oct 2447 0.003

Differences in gut contents assemblage structure (based on species’ weights) of N. melanostomus between months. Significant results (permutation p<0.05) after
Bonferroni correction for multiple comparisons are shown.
doi:10.1371/journal.pone.0109971.t001
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Table 2. ANCOVA results - all amphipods.

Diet Composition and Parasite Infections of Round Gobies

Partial Eta
Source df Ms F p squared
All amphipods Site 1 0.317 9.330 0.022 0.609
Rel. abundance 1 0.003 0.091 0.773 0.015
Site x rel. 1 0.549 16.183 0.007 0.730
abundance
Residuals 6 0.034

bold.
doi:10.1371/journal.pone.0109971.t002

D. villosus in the river Rhine (two out of 1,350 specimens). The
total number of D. villosus was four times larger in the Main than
in the Rhine (i.e., n = 5,346), still, no parasites were detected. Low
overall abundance precluded an analysis of potential temporal
fluctuation in parasite infections of amphipods. Numerical
percentages of amphipods in fish gut contents did not predict
mean intensitics of acanthocephalan parasites in N. melanostomus
(Table 5).

Discussion

Feeding ecology of N. melanostomus

Co-evolved trophic relationships can facilitate biological inva-
sions, as exemplified by communities of coexisting invasive N.
melanostomus, dreissenid mussels and E. ischnus in the North
American Great Lakes [53,54]. Presence of co-evolved prey,
however, appears not to be a prerequisite for N. melanostomus in
German rivers, since N. melanostomus was characterized by an
opportunistic and broad feeding strategy [see also 30,31].
Opportunistic feeding might also provide a plausible explanation
for why we detected no positive correlation between the
abundance of D. villosus in the ficld (generally a preferred type
among amphipod prey) and their proportional contribution to gut
contents. This was obvious especially during early summer, when
prey species other than amphipods became more relevant (higher
index of relative importance), especially in the Main, where insects
and molluscs became the main food sources. Similarly, the
importance of amphipod prey (D. willosus and others) for N.
melanostomus in the Danube increased from early to late summer
while the importance of chironomid larvaec decreased [25].
Ingested insects in our present study were mostly nematoceran
larvae, which are generally abundant in slow-flowing waterways
like the Main. Non-biting midges (Chironomidae) no longer
dominate the invertebrate community of the navigable main

Table 3. ANCOVA results — D. villosus.

Numerical percentages of all amphipods in the gut content of N. melanostomus in relation to the relative abundance of amphipods on site. Significant effects are in

channel of the upper Rhine [55], which may explain why insects,
overall, were barely ingested. While N. melanostomus is commonly
regarded as a predator of fish eggs and fry (c.g. [56]), these were
only rarely retrieved from gut contents.

An ontogenetic size dependent diet shift from amphipods and
insects to a dict dominated mainly by molluscs is known for round
gobies (c.g. [25]), however, fish lengths where shifts secem to occur
vary substantially between study regions and most likely depend
on availability and abundance of prey organisms [57,58] as well as
on time since invasion [29]. In our present study, the genus
Dreissena seems to play a subordinate role compared to the Great
Lakes and the Baltic Sea, which may be attributable to more
readily available food sources, like insect larvae and amphipods.
Generally, a tendency of increasing absolute numbers with
increasing fish size was observed for D. villosus and nematocerans.
In this context, Emde et al. [24] already demonstrated a size-
dependent increase in acanthocephalan infections, which was inter
alia explained by a correlation between goby and amphipod (D.
villosus) prey body size, as it seems likely that the development of
acanthocephalan larvae might only grow in amphipods above a
certain size threshold. Thus, smaller gobies, feeding on smaller D.
villosus, are less infected by acanthocephalans.

All amphipods found during monthly sampling were non-
indigenous species from the Ponto-Caspian region (i.e., Black and
Caspian Scas), corroborating studies in several European water-
sheds [24,44,59]. The most common non-indigenous amphipod
species were D. willosus und E. trichiatus. Dikerogammarus
villosus was dominant in samples from the Main, whereas E.
trichiatus was dominant in Rhine samples, suggesting that faunal
compositions of invasive amphipods may be more stable tempo-
rally and to a lesser degree spatially within the Rhine drainage (see
also [24,60]). Dikerogammarus villosus was detected six years
earlier than E. trichiatus in the Rhine and is known for its strong
predation on other gammarids [7,61]. However, the total number

Partial Eta
Source df mMs F p squared
D. viflosus Site 1 0.155 31.261 0.001 0.839
Rel. abundance 1 0.053 10.644 0.017 0.640
Site x rel. 1 0.127 25.487 0.002 0.809
abundance
Residuals [ 0.005

doi:10.1371/journal.pone.0109971.t003

PLOS ONE | www.plosone.org

Numerical percentages of D. viflosus in the gut content of N. melanostomus in relation to the relative abundance of D. villosus on site. Significant effects are in bold.
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Figure 3. Dikerogammarus villosus in fish guts and in the field.
Numerical percentage of D. villosus in gut contents of N. melanostomus
in relation to the relative abundance of D. villosus at the Main (black)
and Rhine (grey) between June and October 2011.
doi:10.1371/journal.pone.0109971.9003

of individuals caught in the Rhine was an order of magnitude
lower than that of E. trichiatus. Whether higher predation on D.
villosus by N. melanostomus in the Rhine compared to the Main
could explain this pattern remains uncertain, since no fish densities
at both sites were recorded herein.

Regardless of the high numbers of E. trichiatus in the Rhine, N.
melanostomus primarily fed on D. villosus. How can this pattern be
explained? Sih and Christensen [62] argued that variation in prey
behaviour is more likely to affect the direction of predator-prey
interactions than active prey choice of predators. Qualitatively, we
noted that E. trichiatus at our study sites occurred closer to
riverbanks, while D. villosus were found in both shallow and
deeper waters, and so E. lrichialus could avoid fish predation in
shallower habitats or by hiding between rip-rap interstices. Spatial
niche segregation between E. trichiatus and D. villosus was
previously observed in the Netherlands where the former seems to
occur on soft substrates whereas the latter is most abundant on
hard substrates [63]. Thus, different microhabitat use or different
activity patterns in D. villosus are likely explanations for their
dominance among amphipod prey in N. melanostomus.

Parasites can manipulate the predator avoidance of freshwater
amphipods, rendering them more vulnerable to their fish
predators (for Gammarus pulex sce [64,65]). Whether infections
by Pomphorhynchus sp. affect the predator avoidance of D. villosus
is currently not known, but if infected individuals were indeed
more prone to predation, this would provide a striking explanation
for our finding that gobies were highly infected by Pomphor-
hynchus sp., yet infectious stages were barely found in their
amphipod prey (i.c., D. villosus), and were even completely absent
in the Main. It seems reasonable to argue that infected D. villosus
were ingested at an accelerated rate compared to uninfected
specimens. Generally, infection rates of invertebrate intermediate
hosts, especially crustaceans, tend to be low, often ranging between
0.01 and 0.1% prevalence [23,28]. A possible reason for the higher
infestation rates of D. villosus in the Rhine might be the presence
of more final hosts (like common barbel Barbus barbus and
European chub Squalius cephalus, however this assumption is not
based on quantitative data but on personal observations only (S.
Emde, personal observation).

Pomphorhynchus sp. is known to include a variety of different
first intermediate hosts in its life cycle, such as D. villosus [24], G.
pulex [64] and C. curvispinum [63]. Gammarus pulex scems to be
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completely displaced by invasive species in the Rhine and Main
[24] and was not part of the gobies’ diet at both sampling sites.
Following a massive decrease since 1995, C. curvispinum currently
also plays a negligible role in the gobies’ diet [65]. In the light of
the decrease of other amphipod species and the observed
dominance of D. wvillosus in the gobies’ diet, we suggest that D.
villosus currently represents the most relevant intermediate host
for Pomphorhynchus sp. Still, future studies could investigate
additional invertebrate groups and might uncover additional first
intermediate hosts for the opportunistic parasites of the genus
Pomphorhynchus.

Parasite fauna of N. melanostomus

More than 94 parasites of N. melanostomus have been recorded
worldwide [66], and in its introduced range in Europe, 35
metazoan parasite species have been detected so far (e.g., [66-69]).
Neogobius melanostomus usually carries more than ten different
parasite species per population in its native range [70]. Herein,
only three parasite species could be detected in 350 round gobies
examined, suggesting that the diversity of N. melanostomus
parasites in the Rhine did not change over the past four years
([24], S. Emde personal observation). In other regions, the parasite
fauna of invasive N. melanostomus increased rapidly, e.g., in the
Gulf of Dansk, where numbers rose from 4 to 12 parasite species
within two years [68]. Only 6 to 10 ycars have passed since round
gobies were first recorded in German inland waterways, while the
first report of round gobies at our sampling sites was in 2007
[71,72]. Our results support the ‘enemy release hypothesis® [19],
and release from natural parasites could be one reason promoting
the fast spread of round gobies worldwide. This advantage over
indigenous fishes, however, will likely be lost if the diversity of the
parasite fauna of N. melanostomus increases with time [73].
Whether or not such an increase of parasite diversity will occur in
the future requires further monitoring.

All parasites detected in N. melanostomus were larval stages, and
so we tentatively argue that currently no native parasite species 1s
able to use N. melanostomus as its final but only as a paratenic
host. A higher parasitization of N. melanostomus was observed in
the Rhine, where fishes were also smaller and had a lower
condition factor than in the Main (Text S1, Table S1). A high
parasite load can lead to decreased growth in their fish hosts [74],
however, infection studies in controlled environments would be
needed to further address this hypothesis.

Pomphorhynchus sp. (Acanthocephala) and Raphidascaris acus
(Nematoda) have been detected before in N. melanostomus caught
in the Rhine, with similar infection rates for Pomphorhynchus sp.
[24]. Latest data of the Danube River also described high
abundances of this parasite but detected highest abundances in
more recently invaded areas [29]. Similarly high prevalences of R.
acus as found in our current study (up to 91.43%) are known from
studies in other sections of the Rhine (56%) [75] and the Danube
(P=57%) [67]. Generally, differences in infection rates (preva-
lence/intensities) among studies could be related to the presence/
absence as well as abundance of the parasites’ final hosts. For adult
R. acus the European pike (Esox lucius) and brown trout (Salmo
trutta fario) are known as principal final hosts [43], whereas it is
barbel (Barbus barbus) and chub (Squalius cephalus) for
Pomphorhynchus sp. [24]. However, N. melanostomus seems to
represent a new, additional intermediate host for these parasites
and thus, bridges the trophic level towards new potential,
predatory final hosts. Other potential definitive hosts in the rivers
Rhine and Main are trout (Salmo trutta) and catfish (Silurus
glanis) for Pomphorhynchus [76,77] and the European eel
(Anguilla anguilla), European perch (Perca fluviatilis) and pike-
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Table 5. Repeated-measures GLM results.

Source df Ms F P Partial Eta squared
Within-subjects effects Sex 1 35.935 3.689 0.096 0.345

Sex x amphipods in gut 1 3.973 0.408 0.543 0.055

Sex X site 1 129.212 13.263 0.008 0.655

Residuals (Sex) 7 9.742
Between-subjects effects Intercept 1 510.007 3.202 0.117 0.314

Amphipods in gut 1 46.853 0.294 0.604 0.040

Site 1 1459.710 9.164 0.019 0.567

Residuals 7 159.282

Repeated-measures GLM on mean intensities of Pomphorhynchus sp. in round gobies in relation to fish sex, numerical percentages of amphipods (D. villosus and
Amphipoda indet.) in the gut content and site. Significant effects are in bold.
doi:10.1371/journal.pone.0109971.t005

perch (Sander lucioperca) for R. acus [78]. Infection studies need only act as para-definitive hosts in which the parasite matures but
to show whether the female parasite attains gravidity in the is unable to produce eggs [78]. If they do not act as definitive
potential definitive host or whether these predatory fishes may hosts, the large number of parasite larvae in N. melanostomus will
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Figure 4. Amphipod prey and infections with Pomphorhynchus sp. Relationship between numerical percentages of D. villosus (grey) and
Amphipoda indet. (white) in the gut content of N. melanostomus and mean intensities (ml, black line) of Pomphorhynchus sp. in male (grey dashed
line) and female (black dashed line) N. melanostomus. For numbers of individuals please refer to Table S3 and Table S4.
doi:10.1371/journal.pone.0109971.9004
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be transmitted to these predatory fishes, however, not be able to
complete their life cycle. This would lead to a dilution effect,
resulting in a continued loss of infection within the system as has
been described for different parasite-host communities before
[79,80] and would therefore be an alternative plausible explana-
tion for the lower infection rates in the Main than in the Rhine.

Parasitic larval stages (Glochidia) of freshwater mussels of the
family Unionidac were found in samples from the river Main,
which confirms a former report of N. melanostomus serving as a
host for unionid glochidia in the Danube [67]. Glochidia could be
detected only during some months, because river mussels (Unio
sp.) spawn in carly summer and swan mussels (Anodonta sp.) in
late summer, and glochidia attach to fish gills for only a few weeks
[81]. Although unionid mussels are known to occur in the Rhine
[82], no glochidia were detected on the gills of N. melanostomus,
which could suggest an abundance-correlated effect. Alternatively,
N. melanostomus might be a bad host for unionids [83]. Authors
infected gobies with Glochidia of which 98% were lost within 16
days. Based on that study, our findings of Glochidia attached to
gills of N. melanostomus could therefore be a finding that was the
result of a very recent infection.

We initially hypothesized monthly infestation rates of D. villosus
with Pomphorhynchus sp. potentially reflecting infestation rates in
N. melanostomus. Due to overall low abundances of Pomphor-
hynchus sp. in D. villosus a statistical analysis in this direction was
not possible. We also tested whether the numerical percentage of
D. wvillosus in gut contents predicts mean intensitics of Pomphor-
hynchus sp. but found no such effect. The timing of the parasite’s
life cycle, however, has not yet been examined, and so our analysis
(that was based on monthly sampling) may not have been
appropriate to capture such potential effect.

Sex-related differences in parasite infections are common and
can be ascribed to sex-specific behavioural, physiological or
morphological differences [84,85]. In this study, mean intensity of
Pomphorhynchus sp. was significantly higher in females than males
in the Rhine, supporting the finding of Brandner et al. [29] from
the Danube River. No significant sex differences were observed in
the Main, but Pomphorhynchus sp. mean intensities were low in
the Main overall. Males can allocate much less time to feeding
than females (for poeciliid fishes see [86,87]) lowering their risk to
take up parasites from food. Indeed, Charlebois et al. [88] found
N. melanostomus males to cease feeding during brood care, while
females producing eggs should have increased energy demands.

Our study confirmed that D. villosus functions as the main
amphipod prey species for N. melanostomus in German rivers,
however, parasite intensities in N. melanostomus differed between
sampling locations of Rhine and Main independently of amphipod
abundances. We suggest that a characterization of new final fish
hosts, especially for Pomphorhynchus sp., at the sites investigated
herein could provide important new insight into the ecological
causes of variation in parasitization patterns of N. melanostomus in
its introduced range.

Supporting Information
Figure S1 Box-plots of total length and total weight of

two amphipod species.
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Abstract

inside the acanthocephalan cysts.

Intermediate host, Hyperparasitism

Background: The invasive eel parasite Anguillicoloides crassus (syn. Anguillicola crassus) is considered one of the
major causes for the decline of the European eel (Anguifla anguilla) panmictic population. It impairs the swim bladder
function and reduces swimming performance of its host. The life cycle of this parasite involves different intermediate
and paratenic hosts. Despite an efficient immune system of the paratenic fish hosts acting against infections with

A. crassus, levels of parasitized eels remain high in European river systems. Recently, the round goby Neogobius
melanostomus (Gobiidae) has become dominant in many rivers in Europe and is still spreading at a rapid pace. This
highly invasive species might potentially act as an important, so far neglected paratenic fish host for A. crassus.

Methods: Based on own observations and earlier single sightings of A. crassus in N. melanostomus, 60 fresh individuals
of N. melanostomus were caught in the Rhine River and examined to assess the infection levels with metazoan
parasites, especially A. crassus. Glycerin preparations were used for parasite identification.

Results: The parasite most frequently found in N. melanostomus was the acanthocephalan Pomphorhynchus sp.
(subadult stage) which occurred mainly encysted in the mesenteries and liver. Every third gobiid (P = 31.7%) was
infected by A. crassus larvae (L3) which exclusively occurred inside the acanthocephalan cysts. No intact or degenerated
larvae of A. crassus were detected elsewhere in the goby, neither in the body cavity and mesenteries nor in other
organs. Affected cysts contained the acanthocephalan larvae and 1-12 (ml =3) living A. crassus larvae. Additionally,
encysted larvae of the nematode Raphidascaris acus were detected in the gobies, but only in the body cavity and not

Conclusions: Based on our observations, we suggest that A. crassus might actively bypass the immune response of
N. melanostomus by invading the cysts of acanthocephalan parasites of the genus Pomphorhynchus using them as
“Trojan horses”. Providing that eels prey on the highly abundant round goby and that the latter transfers viable
infective larvae of A. crassus, the new paratenic host might have a strong impact on the epidemiology of A. crassus.

Keywords: Anguillicoloides crassus, Invasive species, Neogobius melanostomus, Life cycle strategy, Parasite infection,

Background

The European eel (Anguilla anguilla) has high economic
value since it is considered a culinary delicacy in many
European and Asian countries. However, the IUCN Red
List of threatened species classifies it as a critically en-
dangered species due to its dramatic decline in recruit-
ment since the early 1980’s. The spawning stock biomass
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is estimated to range from 2% to 12% of its former size.
The recruitment of glass eels has dropped to only 5% of
the mean values throughout the distribution area and
less than 1% for the North Sea recorded from 1960 to
1979 and recovery is highly unlikely. Since the end of the
1970’s the eel catch size in Europe has thus decreased by
more than 75% e.g. [1].

Strong anthropogenic pressures exerted by fishing, pol-
lutant levels, increasing habitat loss through engineering
work on watercourses, as well as so-called turbine losses
at hydro-electric power stations are causing many popula-
tions to decline [1]. However, biological causes, such as

© 2014 Emde et al, licensee BioMed Central Ltd. This is an Open Access article distributed under the terms of the Creative
Commons Attribution License (http://creativecommons.org/licenses/by/4.0), which permits unrestricted use, distribution, and
reproduction in any medium, provided the original work is properly credited. The Creative Commons Public Domain

Dedication waiver (http://creativecommons.org/publicdomain/zero/1.0/) applies to the data made available in this article,

unless otherwise stated.
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increased predation pressure by fish-eating birds (particu-
larly cormorants), diseases caused by viruses (e.g. Herpes-
virus anguillae) as well as debilitating anguillicolosis caused
by the invasive parasite Anguillicoloides crassus (Figure 1la;
syn. Anguillicola crassus) found in the swim bladder, are
also considered as factors significantly contributing to the
population decline [2,3]. Infestations with A. crassus
lead to significant impairment of the swim bladder
function [4] and reduced swimming performance [5].
This can have fatal consequences during the 5000 km
spawning migration when eels undertake daily vertical
migrations between depths of 200 and 1000 m [6].

A. crassus has been listed as one of the 100 'worst’
exotic species in Europe [7] fulfilling the most stringent
criteria of invasiveness [8-10], i.e. its human-driven ex-
pansion far beyond its native home range, as well as being
abundant, well established and critically harmful in its
new environment. Probably introduced with eels imported
from Taiwan [11,12], A. crassus has successfully invaded
Europe and the European eel. First records of A. crassus
in Europe date back to 1982 in North-West Germany
[13]. It can now be found in the eel stocks in almost all of
Europe [14]. Both, experimental and field studies indicate
that the European eel is more susceptible to A. crassus
than the Japanese eel [15-18]. Obviously, the immune
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system of the co-evolved natural host, the Japanese eel, is
more effective against the larvae of the nematode. The
Japanese eel is also capable of eliminating the parasite
after vaccination [19] or under high infection pressure
[18], but this has not been observed in European eels.
Adult, ovoviviparous A. crassus are localized exclu-
sively in the swim bladder of its final host, the eel, where
it feeds on blood and reproduces. Embryonated eggs
(containing the second larval stage, the first one already
developed in the uterus) as well as hatched second-stage
larvae (L2) leave the eel via the ductus pneumaticus of
the swim bladder and the intestinal tract. The nematode
uses different invertebrates (especially planktonic crusta-
ceans) as obligate first intermediate hosts for the devel-
opment of its third-stage larvae (L3), which is infective
for the eel (e.g. so far, 23 different crustacean species,
mostly copepods could be identified as first intermediate
hosts) [20]. Additionally, 50 paratenic hosts such as sev-
eral insect and amphibian species as well as at least 37
fish species can be incorporated in the life cycle [14,20].
The paratenic hosts accumulate large numbers of para-
sites, either freely in the body cavity, or in and on organs
such as the gonads, intestinal wall and swim bladder
[21,22], and thus, bridge the trophic levels between
larger piscivorous eels and copepods. Smaller eels get

500pm

50um

Figure 1 Hosts and parasites. a Opened up swim bladder of the European eel Anguilla anguilla showing a common number of adult blood
sucking Anguillicoloides crassus, which can cause heavy infections and might hamper the 5000 km catadromous spawning migration to the Sargasso Sea;
b The invasive round goby Neogobius melanostomus as prey organism in an opened up eel stomach; ¢ Opened up acanthocephalan cyst
(upper left) of Pomphorhynchus sp. (right), a highly abundant parasite of the goby, and third-stage larvae of A. crassus, isolated from the cyst

(arrow); d Higher magnification of the L3 larvae of A. crassus.
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infected predominantly by feeding on parasitized crust-
acean intermediate hosts, whereas larger eels, preying
mostly on fish, ingest infective larvae with paratenic fish
hosts. Within paratenic hosts the third-stage larvae of A.
crassus elicit a cellular immune response which can lead
to the encapsulation and killing of the worm [22]. Even
larvae that are still viable, but encapsulated, loose their
infectivity to the eel [23]. The intensity and efficiency of
the host response against A. crassus differs greatly be-
tween fish species, which is an important factor deter-
mining the suitability of a fish species as paratenic host.
In general, physoclist fish species appear to be more
suitable paratenic hosts than physostome species [21,24].

One of the worst invasive fish species in Europe is the
round goby Neogobius melanostomus, which originates
from the Ponto-Caspian region (Black and Caspian Sea)
and now often shares habitats (e.g. river Rhine and Main)
with the European eel [25,26]. During a study which
focused on trophic interactions and parasite fauna of
N. melanostomus, cysts of acanthocephalans were isolated
from freshly captured fish specimens and kept separately
(Emde unpublished). After approx. two hours, individuals
of nematodes were accidentally observed outside the acan-
thocephalan cysts. These were unambiguously identified
as third-stage larvae of A. crassus by using morphological
features according to the descriptions of Moravec [27]
(Figure 1d). Main characteristics are 1) the small terminal
spike at the tail tip and 2) the rounded cephalic end
(mouth), which provides two small lateral, anteriorly di-
rected sclerotized teeth. Both are followed by a sclerotized
apparatus at the posterior end, slightly visible as bifurcate
in the lateral view (Figure 1d). Based on these first obser-
vations of A. crassus inside the acanthocephalan cysts as
well as knowledge of former single findings of A. crassus
in N. melanostomus [28,29] a sampling of N. melanosto-
mus was undertaken in June 2013 at the Rhine River,
Hesse, Germany. The aim was to collect quantitative data
on prevalence and intensities of A. crassus that would
allow reliable confirmation of the so far overlooked hyper-
parasitic behaviour.

Methods

A total of 60 fresh individuals of N. melanostomus were
sampled at the Rhine River (49°51'54.7'N 8°21'40.2"E)
using a fishing rod. Infection levels with metazoan para-
sites, especially with A. crassus, were assessed using a
stereomicroscope. Skin, fins and gills were inspected for
ectoparasites. Afterwards, body cavity as well as inner
organs like gastrointestinal tract, gonads, kidney, liver,
mesenteries, spleen and eyes were dissected and examined
for endoparasites. Beside the nematode Raphidascaris acus,
many acanthocephalan cysts (Pomphorhynchus sp.) were
found in the liver and mesenteries of the organs in the body
cavity and stored separately in the cavities of a multi-well

Page 3 of 5

culture plate filled with physiological NaCl solution (0.9%).
All acanthocephalan cysts were carefully observed and dis-
sected (outer wall, wall and inside of cyst) to check for the
larvae of A. crassus. Afterwards, all parasites were stored in
70% ethanol. For parasite identification glycerin prepara-
tions were made according to Riemann [30]. A microscope
was used to examine and document the parasites. The
nematodes were determined with descriptions of Moravec
[27]. The parasitological terminology including prevalence
(P), intensity (I), mean intensity (ml) and mean abundance
(mA) followed Bush et al. [31].

Results and discussion

The parasite most frequently found in N. melanostomus
was the acanthocephalan Pomphorhynchus sp. (P = 88.3%,
ml = 13.5) (Table 1). Subadult Pomphorhynchus sp.
(Figure 1c), of which 95% were encysted, were located
in the mesenteries and liver. These results are consistent
with those obtained four years earlier from gobies sampled
262 km downstream [32]. Neogobius melanostomus be-
come infected with Pomphorhynchus sp. by preying on
parasitized amphipods which act as obligate first inter-
mediate hosts. Whether N. melanostomus is used as a
suitable paratenic host or simply represents a dead end for
the life cycle of Pomphorhynchus sp. remains unclear [32].
Apart from acanthocephalan cysts, encysted nematode
larvae of Raphidascaris acus were detected in the body
cavity and liver of N. melanostomus (P = 36.7%, ml = 3.2)
(Table 1). This nematode is a widespread parasite,
probably using N. melanostomus as intermediate host
to finally reach its final host such as pike (Esox [ucius)
and trout (Salmo trutta) via predation [32,33]. How-
ever, a successful transmission of Pomphorhynchus and
Raphidascaris from N. melanostomus to their final
hosts remains to be explored.

Neogobius melanostomus has been extensively studied
for parasite fauna e.g. [32,34,35] and a few records of the
nematode’s larvae in N. melanostomus, and N. kessleri,
another Ponto-Caspian gobiid, exist for the Danube
River [28,36]. Due to the low infection levels (P = 2% -
20% and mA = 0.02 - 0.26) they have been interpreted
as accidental infections by these authors. Kvach [29] also

Table 1 Parasite fauna of Neogobius melanostomus from
Rhine River

Parasite species Stage Site P[%] I ml mA
Nematoda

Raphidascaris acus larv. BC 36.7 1-12 32 1.2
Anguillicoloides crassus larv. AC 31.7 1-12 30 10
Acanthocephala

Pomphorhynchus sp. larv. L/Mes 883 1-69 135 120

AC = acanthocephalan cyst, BC = body cavity, | = Intensity, larv. = larvae,
L = liver, mA = mean abundance, Mes = mesentery, ml = mean intensity
and P = prevalence.
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detected A. crassus as a rare parasite of N. melanostomus
from the Baltic Sea (P = 6.6% and mA = 0.1), where L3
have been found encysted on the internal organs. How-
ever, A. crassus larvae were never found at high preva-
lence, neither in the body cavity nor in or on the organs.
In this study, every third gobiid (P = 31.7%) was infected
by third-stage larvae of A. crassus (Table 1) which in
turn were infesting some of the acanthocephalan cysts
(Figure 1c). Affected cysts contained the acanthoceph-
alan larvae, and in addition 1-12 (ml = 3) living A. cras-
sus larvae. This rather high prevalence disproves the
assumption that Ponto-Caspian gobies play no signifi-
cant role in the life cycle of A. crassus.

Drastic alterations in biodiversity and faunal compos-
ition are currently taking place in the largest European
rivers, effectively leading to a species turnover of crusta-
ceans and fish [37,38]. Gobiid fish species such as N.
melanostomus are effective invaders in Central Europe.
They originate from the Ponto-Caspian Basin and have
spread very quickly to the Rhine River via the Main-
Danube Canal connecting the Danube and Rhine Rivers
[32,39]. Today, invasive Ponto-Caspian gobiids share
river habitats of the North Sea catchment area with the
European eel. Our investigations revealed that A. crassus
larvae occur abundantly in N. melanostomus, which
could serve as a paratenic host. Although hitherto there
are no quantitative stomach analyses that prove N. mel-
anostomus as prey of the European eel, individuals of
N. melanostomus are commonly found in stomachs of
eels >1 kg fresh weight (Franz Schwab professional fish-
erman, personal communication and own observation)
(Figure 1b). Furthermore, both fish species share the
same habitat, and the broad and piscivorous diet of the
European eel suggests that it will adopt or might have
already adopted the highly abundant N. melanostomus
as an important new prey item.

Although further studies are clearly needed to better
understand transmission pathways of A. crassus, we be-
lieve that the high infection rates including high preva-
lence and intensity of viable A. crassus larvae inside
acanthocephalan cysts would enhance chances to reach
the definitive host, the eel. Thus, N. melanostomus would
function as a paratenic host where A. crassus effectively
avoids the direct consequences of the goby’s immune re-
sponse for a longer time by utilizing the acanthocephalan
cysts as “Trojan horses”. This phenomenon could also be
described as ‘facultative hyperparasitism’. Hyperparasitism
involving acanthocephalans was found in the cockroach
Periplaneta americana infected by the acanthocephalan
Moniliformis moniliformis [40]. The author described that
larvae of the cestode Hymenolepis diminuta are able to
penetrate the acanthocephalan cysts and utilize its pro-
tective function in order to develop. It was argued that
P. americana might show some kind of immune-
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depression which supports the infectiousness of the
cestode that would not survive under normal condi-
tions. Hyperparasitism of eel parasites was described by
Freeman and Shinn [41] and Aguilar et al. [42] before;
they observed protozoan parasites (myxosporeans) in-
fecting metazoan parasites, such as monogeneans and
digeneans. Interestingly, Moravec et al. [43] reported a
case in young eels (8—16 cm), with some third-stage
larvae of A. crassus found inside the cuticle of adult
nematodes. This phenomenon was attributed to a very
limited space of the swim bladder in the small-sized
eels. However, it seems unlikely that nematode larvae
observed here ended up inside the acanthocephalan
cysts due to restricted space inside the gobies as A.
crassus larvae were exclusively found inside the cysts of
the acanthocephalan and never free or separately en-
capsulated in the body cavity, mesenteries or other tis-
sue. We therefore suggest that the larvae are moving in
a more purposive and directed manner. If this strategy
could also be proven for other potentially paratenic fish
hosts which are similarly infected with encapsulated
Pomphorhynchus sp. individuals such as the ruffe
(Gymnocephalus cernua), it would help to explain the
occasionally high A. crassus infestation rates in the
European eel population.

Conclusions

This study provides first evidence for a possible new
strategy of the larval nematode parasite A. crassus to es-
cape the host’s defence by using acanthocephalan cysts
as a hiding place. We hope to trigger new research activ-
ities into this kind of hyperparasitic behaviour, in order
to confirm the infectivity of the larvae (L3) from these
cysts and further test our assumptions that N. melanos-
tomus represents a good portion of the diet of eels, but
also that the immune-evasion strategy of A. crassus can
also be found in other fish species.

Competing interests
The authors declare that they have no competing interests.

Authors’ contributions

Research concept and design: SE, SK; Collection and analysis of data: SE; Writing
the article SE, SK, SR; Critical revision and final approval of the article: JK KK, BS.
All'authors read and approved the final manuscript.

Acknowledgements

The present study was financially supported by the research funding programme
“LOEWE - Landes-Offensive zur Entwicklung Wissenschaftlich-okonomischer
Exzellenz” of Hesse's Ministry of Higher, Education, Research, and the Arts and by
the SAW (Senate Competition Committee) grant (SAW-2014-SGN-3) of the
Leibniz Association.

Author details

!Goethe-University (GU), Institute for Ecology, Evolution and Diversity;
Biodiversity and Climate Research Centre (BiK-F), Senckenberg Gesellschaft fur
Naturforschung (SGN), Max-von-Laue-Str. 13, D-60438 Frankfurt/ M, Germany.
School of Life, Sport and Social Sciences, Edinburgh Napier University,
Edinburgh EH11 4BN, UK. 3Leibniz-Institute of Freshwater Ecology and Inland



Emde et al. Parasites & Vectors 2014, 7:504
http://www.parasitesandvectors.com/content/7/1/504

Fisheries, Ecophysiology and Aquaculture, Miggelseedamm 310, D-132587
Berlin, Germany. *Faculty of Biology, Department of Aquatic Ecology, University
Duisburg-Essen, Universitétsstr. 5, D-45141 Essen, Germany.

Received: 16 June 2014 Accepted: 27 October 2014
Published online: 18 November 2014

References

1.

2.

20.

21.

22.

ICES: Report of the joint EIFAAC/ICES working group on Eels (WGEEL).
Int Council Exp! Sea ICES CM 2012/ACOM 2012, 18:824.

Van Ginneken V, Ballieux B, Willemze R, Coldenhoff K, Lentjes E, Antonissen E,
Haenen O, van den Thillart G: Hematology patterns of migrating European
eels and the role of EVEX virus. Comp Biochem Physiol, Part C 2005, 140:97-102.
Sures B, Knopf K: Parasites as a threat to freshwater eels? Science 2004,
304:208-209.

Wirtz J, Taraschewski H, Pelster B: Changes in gas composition in the
swimbladder of the European eel (Anguilla anguilla) infected with
Anguillicola crassus (Nematoda). Parasitology 1996, 112:233-238.

Palstra A, Heppener D, Van Ginneken V, Székely C, van den Thillart G:
Swimming performance of silver eels is severely impaired by the
swim-bladder parasite Anguillicola crassus. J Exp Mar Bio} Ecol 2007,
352:244-256.

Arestrup K, @kland F, Hansen MM, Righton D, Gargan P, Castonguay M,
Bernatchez L, Howey P, Sparholt H, Pedersen MI, McKinley RS: Oceanic
spawning migration of the European eel (Anguilla anguilla). Science 2009,
325:1660.

Minchin D: Species factsheet - Anguilficola crassus. DAISIE (Delivering Alien
invasive Species inventories Europe), 2008 [http://www.europe-aliens.org/
speciesTheWorst.do]

Davis MA, Thompson K: Eight ways to be a colonizer; two ways to be an
invader: a proposed nomenclature scheme for invasion biology. Bu/l £co!
Soc Am 2000, 81:226-230.

Colautti RI, Maclsaac HJ: A neutral terminology to define ‘invasive’ species.

Diversity Distrib 2004, 10:135-141.

ISSG: IUCN/SSC Invasive Species Specialist Group [http://www.issg.org]
(Accessed Oct. 2013).

Kole M: Swim-bladder nematodes (Anguilfficola spp.) and the gill
monogeneans (Pseudodactylogyrus spp.) parasitic on the European eel
(Anguilla anguilla). J Cons int Explor Mer 1991, 47:391-398.

Wielgoss S, Taraschewski H, Meyer A, Wirth T: Population structure of the
parasitic nematode Anguillicola crassus, an invader of declining North
Atlantic eel stocks. Mo/ Ecol 2008, 17:3478-3495.

Neumann W: Schwimmblasenparasit Anguillicola bei Aalen. Fisch Teichwirt
1985, 11:322.

Kirk RS: The impact of Anguillicola crassus on European eels. Fisheries
Manag Ecol 2003, 10:385-394.

Knopf K, Mahnke M: Differences in susceptibility of the European eel
(Anguifla anguilla) and the Japanese eel (Anguilla japonica) to the
swim-bladder nematode Anguillicola crassus. Parasitology 2004, 129:491-496.
Knopf K: The swimbladder nematode Anguillicola crassus in the European
eel Anguilla anguilla and the Japanese eel Anguilla japonica: differences
in susceptibility and immunity between a recently colonized host and
the original host. J Helmintho! 2006, 80:129-136.

Minderle M, Taraschewski H, Klar B, Chang CW, Shiao JC, Shen KN, He JT,
Lin SH, Tzeng WN: Occurrence of Anguillicola crassus (Nematoda:
Dracunculoidea) in Japanese eels Anguilla japonica from a river and an
aquaculture unit in SW Taiwan. Dis Aquat Org 2006, 71:101-108.
Heitlinger E, Laetsch D, Weclawski U, Han YS, Taraschewski H: Massive
encapsulation of larval Anguillicoloides crassus in the intestinal wall of
Japanese eels. Parasite Vector 2009, 2:48.

Knopf K, Lucius R: Vaccination of eels (Anguilla japonica and Anguilla
anguilla) against Anguillicola crassus with irradiated L3. Parasitology 2008,
135:633-640.

Lefebvre F, Fazio G, Crivelli AJ: Anguillicoloides crassus. In Fish parasites:
Pathobiology and Protection. Edited by Woo PTK, Buchmann K. Wallingford,
UK: CABI; 2012:310-326.

Székely C: Paratenic hosts for the parasitic nematode Anguillicols crassus
in Lake Balaton, Hungary. Dis Aquat Org 1994, 18:11-20.

Székely C, Pazooki J, Molndr K: Host reaction in paratenic fish hosts
against 3rd stage larvae of Anguillicola crassus. Dis Aquat Org 1996,
26:173-180.

23.

24.

25.

26.

27.

28.

29.

30.

32.

33.

34.

35.

36.

37.

38.

39.

40.

42.

43.

Page 5 of 5

Székely C: Experimental studies on the infectivity of Anguillicola crassus
third-stage larvae (Nematoda) from paratenic hosts. Fofia Parasitol 1996,
43:305-311.

Thomas K, Ollevier F: Paratenic hosts of the swimbladder nematode
Anguillicola crassus. Dis Aquat Org 1992, 13:165-174.

Froese R, Pauly D: FishBase. World Wide Web electronic publication.

Version 8/2014. http://www fishbase.org

Roche KF, Jana¢ M, Jurajda P: A review of Gobiid expansion along the
Danube-Rhine corridor-geopolitical change as a driver for invasion.
Knowl Manag Aquat Ec 2013, 411:01.

Moravec F: Parasitic Nematodes of Freshwater fishes of Europe. Czech
Republic: Academia Praha; 2013.

Francova K, Ondrackova M, Polacik M, Jurajda P: Parasite fauna of native
and non-native populations of Neogobius melanostomus (Pallas, 1814)
(Gobiidae) in the longitudinal profile of the Danube River. J App! ichthyol
2011, 27:879-886.

Kvach Y: The far eastern nematode Anguillicola crassus - new parasite of
the invasive round goby Neogobius melanostomus in the Baltic Sea. Vestn
Zool 2004, 38:38.

Riemann F: Nematoda. In Introduction to the Study of Meiofauna. Edited by
Higgins RP, Thiel H. Washington, DC: Smithsonian Institution Press;
1988:293-301.

Bush O, Lafferty AD, Lotz JM, Shostak AW: Parasitology meets ecology on
his own terms: Margolis et al. revisited. J Parasito/ 1997, 83:575-583.
Emde S, Rueckert S, Palm HW, Klimpel S: Invasive Ponto-Caspian amphipods
and fish increase the distribution range of the acanthocephalan
Pomphorhynchus tereticolfis in the river Rhine. Plos One 2012, 7:1-9.
Ondracova M, Davidovéa M, Pecinkova M, Blazek R, Gelnar M, Valové Z, Cerny J,
Jurajda P: Metazoan parasites of Neogobius fishes in the Slovak section of
the River Danube. J App/ Ichthyol 2005, 21:345-349.

Rakauskas V, Bacevi¢ius E, Patys Z, LoZys L, Arbaciauskas K: Expansion,
feeding and parasites of the round goby, Neogobius melanostomus
(Pallas, 1811), a recent invader in the Curonian Lagoon, Lithuania. Acta
Zool Lituanica 2008, 18:180-190.

Molndr K: Some remarks on parasitic infections of the invasive Neogobius
spp. (Pisces) in the Hungarian reaches of the Danube River, with a
description of Goussia szekelyi sp. n. (Apicomplexa: Eimeriidae). J App/
Jchthyol 2006, 22:395-400.

Ondrackova M, Davidova M, Blazek R, Gelnar M, Jurajda P: The interaction
between an introduced fish host and local parasite fauna: Neogobius
kessleri in the middle Danube River. Parasitof Res 2009, 105:201-208.

Haas G, Brunke M, Streit B: Fast Turnover in Dominance of Exotic Species
in the Rhine River Determines Biodiversity and Ecosystem Function: An
Affair Between Amphipods and Mussels. In invasive Aquatic Species of
Europe: Distribution, Impacts, and Management. Edited by Leppakoski E,
Gollasch S, Olenin S. Dordrecht: Kluwer Academic Publischers; 2002:426-432.
Bernauer D, Jansen W: Recent invasions of alien macroinvertebrates and
loss of native species in the upper Rhine River, Germany. Aquat Inv 2006,
1:55-71.

Panov VE, Alexandrov B, Arbaciauskas K, Binimelis R, Copp GH, Grabowski M,
Lucy F, Leuven RSEW, Nehring S, Paunovi¢ M, Semenchenko V, Son MO:
Assessing the risks of aquatic species invasions via European inland
waterways: From concepts to environmental indicators. integr Environ
Assess Manag 2009, 5:110-126.

Taraschewski H: Host-parasite interactions in Acanthocephala: a
morphological approach. Adv Parasit 2000, 46:1-179.

Freeman MA, Shinn AP: Myxosporean hyperparasites of gill monogeneans
are basal to the Multivalvulida. Parasite Vector 2011, 4:220.

Aguilar A, Aragort W, Alvarez MF, Leiro JM, Sanmartin M: Hyperparasitism
by Myxidium giardia Cépéde 1906 (Myxozoa: Myxosporea) in
Pseudodactylogyrus bini (Kikuchi, 1929) Gussev, 1965 (Monogenea:
Dactylogyridae), a parasite of the European eel Anguilla anguilla L. Bulf
Eur Assn Fish P 2004, 24:287-292.

Moravec F, Di Cave D, Orecchia P, Paggi L: Experimental observations on the
development of Anguillicola crassus (Nematoda: Dracunculoidea) in its
definitive host, Anguilla anguilla (Pisces). Folia Parasit 1994, 41(Suppl 2):138-148.

doi:10.1186/513071-014-0504-8

Cite this article as: Emde et a/.: Nematode eel parasite found inside
acanthocephalan cysts - a “Trojan horse” strategy? Parasites & Vectors
2014 7:504.




Anhang 3

Erklarung zu den Autorenanteilen

an der Publikation:
Cooling water of power plant creates “hot spots” for tropical fishes and parasites

Status: Accepted
Name der Zeitschrift: Parasitology Research

Beteiligte Autoren: Sebastian Emde (Promovierender), Judith Kochmann (JK) Thomas Kuhn (TK),
Dorian D. Dérge (DDD) Martin Plath (MP), Friedrich-Wilhelm Miesen (FWM) Sven Klimpel (SK)

Was hat der Promovierende bzw. was haben die Koautoren beigetragen?

(1) zu Entwicklung und Planung

Promovierender: 60%
Co-Autor SK: 40%

(2) zur Durchfiihrung der einzelnen Untersuchungen und Experimente

Promovierender: Parasitologische (100%), nahrungsdkol. (100%) und molekularbiol. Analyse (30%)
Co-Autor TK: Molekularbiol. Analyse (70%)

(3) zur Erstellung der Datensammlung und Abbildungen

Promovierender: Datensammlung (100%), Abbildungen (70%), Tabellen (100%)
Co-Autor DDD: Abbildungen (30%)

(4) zur Analyse und Interpretation der Daten

Promovierender: Artdiagnostik (90%), Statistik (50%), Sequenzanalyse (30%), Interpretation (80%)
Co-Autor JK: Statistik (30%)

Co-Autor TK: Artdiagnostik (10%), Sequenzanalyse (70%)

Co-Autor MP: Statistik (20%)

Co-Autor SK: Interpretation (20%)

(5) zum Verfassen des Manuskripts

Promovierender: 50%
Co-Autor JK: 10%
Co-Autor TK: 5%
Co-Autor MP: 5%
Co-Autor FWM: 5%
Co-Autor SK: 30%

Datum/Ort:

Unterschrift Promovend:

Zustimmende Bestatigungen der oben genannten Angaben

Unterschrift Betreuer: Datum/Ort:

Ggfs. Unterschrift corresponding author: Datum/Ort:




Parasitol Res (2016) 115:85-98
DOI 10.1007/500436-015-4724-4

@ CrossMark

ORIGINAL PAPER

Cooling water of power plant creates “hot spots” for tropical

fishes and parasites

Sebastian Emde " - Judith Kochmann' - Thomas Kuhn' - Dorian D. Dorge’ -

Martin Plath” - Friedrich W. Miesen> - Sven Klimpel"

Received: 21 August 2015 / Accepted: 2 September 2015 /Published online: 16 September 2015

© Springer-Verlag Berlin Heidelberg 2015

Abstract Thermally altered water bodies can function as “hot
spots” where non-native species are establishing self-
sustaining populations beyond their tropical and subtropical
native regions. Whereas many tropical fish species have been
found in these habitats, the introduction of non-native parasites
often remains undetected. Here, n=77 convict cichlids
(Amatitlania nigrofasciata) were sampled by electro-fishing
at two sites from a thermally altered stream in Germany and
examined for parasite fauna and feeding ecology. Stomach
content analysis suggests an opportunistic feeding strategy of
A. nigrofasciata: while plant material dominated the diet at the
warm water inlet (~30 °C), relative contributions of insects,
plants, and crustaceans were balanced 3 km downstream
(~27 °C). The most abundant non-native parasite species was
the tropical nematode Camallanus cotti with P=11.90 % and
P=80.00 % at the inlet and further downstream, respectively.
Additionally, nematode larvae of Anguillicoloides crassus and
one specimen of the subtropical species Bothriocephalus
acheilognathi were isolated. 4. nigrofasciata was also highly
infected with the native parasite Acanthocephalus anguillae,
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which could be linked to high numbers of the parasite’s inter-
mediate host Asellus aquaticus. The aim of this study was to
highlight the risk and consequences of the release and estab-
lishment of ornamental fish species for the introduction and
spread of non-indigenous metazoan parasites using the convict
cichlid as a model species. Furthermore, the spread of non-
native parasites into adjacent fish communities needs to be
addressed in the future as first evidence of Camallanus cotti
in native fish species was also found.

Keywords Thermal alteration - Invasive species - Tropical
fish - Camallanus cotti - Amatitlania nigrofasciata -
Acanthocephalus anguillae

Introduction

Despite freshwater covering only 1 % of the earth’s surface,
freshwater ecosystems harbor over 10 % of present-day bio-
diversity (Strayer and Dudgeon 2010). Today, they rank
among the most threatened ecosystems due to global environ-
mental change regarding precipitation, runoff patterns and cli-
mate, and local human-induced disturbance which includes
over-exploitation, water pollution, habitat degradation, and
fragmentation, as well as small-scale changes in hydrologic
and thermal regimes (for review, see Dudgeon et al. 2006).
Additionally, and sometimes even facilitated by those
changes, invasive non-native species can cause substan-
tial ecological and economic damage to freshwater eco-
systems due to their negative effects on local populations
of indigenous species (Paolucci et al. 2013) and ecosys-
tem functioning (Strayer 2012).

Most freshwater invasions can be attributed to fish stocking
with non-native species, and canal constructions enabling spe-
cies to migrate actively, or to spread passively via ballast water
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or adhering to ship hulls (Gollasch and Nehring 2006).
However, imports for commercial pet trading and the subse-
quent escape of species from culture facilities or deliberate
release by aquarists also contribute to the introduction of
(tropical) non-native species (vertebrates, invertebrates, algae,
and plants). A total of 115 freshwater fish species have been
introduced through the aquarium trade (Padilla and Williams
2004) worldwide, whereas in Germany, five out of 15 non-
native fish species that are considered to have established self-
sustaining populations originate from the animal trade
(Rabitsch et al. 2013).

Not all introduced species are able to establish and sustain a
viable population: in other words, there are more introductions
than successful invasions (Williamson and Fitter 1996;
Jeschke and Strayer 2005). Although identifying the causes
for failed population establishments can be challenging, it
seems reasonable to expect temperature to function as a major
constraint for many tropical or subtropical fish species that
have been introduced to temperate regions. However, in some
cases, establishment and subsequent invasions are successful,
as in the case of species with broad thermal tolerances such as
the mosquitofish Gambusia holbrooki (Deacon et al. 2011).
Another scenario involves habitat patches with locally elevat-
ed temperatures that allow species adapted to warmer temper-
ature regimes to persist, especially during winter. Aquatic hab-
itats with elevated temperatures are commonly found down-
stream of geothermal springs but also in thermally altered
streams where a continuous warm water influx from power
plants or mining drainages creates comparatively constant
thermal conditions.

While it has been suggested that the expansion of tropical
and subtropical non-native species, e.g., South American
guppies (Poecilia reticulata), into adjacent not artificially
heated streams is unlikely (Deacon et al. 2011; Jourdan et al.
2014), the risk imposed by non-native (especially tropical)
fish species for distributing non-native pathogens has been
neglected so far. Introduced species can serve as intermediate
hosts or vectors for local parasites or diseases (“parasite
spillback™) but may also carry novel parasite types, which
could adversely affect native host species (“parasite
spillover”) (Prenter et al. 2004; Kelly et al. 2009; Emde
et al. 2012). Upon introduction, non-native pathogens could
establish in thermally heated streams and spread outside their
original introduction sites, e.g., during hot summers and might
survive in mild winters. Furthermore, increasing mean annual
temperatures, a possible future scenario in the face of climate
change, can affect parasite—host interactions and could there-
fore accelerate the spread of non-native as well as native par-
asites. For instance, a higher abundance of native parasites in
three-spine sticklebacks (Gasterosteus aculeatus) has been at-
tributed to higher water temperatures in lakes (Karvonen et al.
2013). Another study on sticklebacks by Macnab and Barber
(2012) demonstrated faster development and shorter life
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cycles of tapeworms under elevated thermal conditions, ac-
companied by changes in the hosts’ thermal preferences.
Higher temperatures can also affect parasite species more in-
directly through direct effects of elevated temperatures on
their intermediate hosts (Studer et al. 2010; Paull et al.
2012). As prey organisms relate to the transmission of para-
sites (Prenter et al. 2004; Douda et al. 2013), these shifts can
also modify native host-parasite dynamics by either increas-
ing or decreasing the parasite burden of native hosts (Paterson
etal. 2011) and should therefore be considered in parasitolog-
ical studies (Emde et al. 2014a). Altogether, habitats with
altered temperature regimes not only face a risk of establish-
ment of tropical, non-native species of fish, crustaceans,
plants, and so forth but should also be monitored for potential
changes in their parasite fauna.

Our present study exemplifies how thermally altered habi-
tats in temperate regions can function as “hot spots” for non-
native species and their parasites originating from warmer
regions. The aim was to analyze the parasite fauna and feeding
ecology of the tropical cichlid Amatitlania nigrofasciata that
has established a self-sustaining population in a thermally al-
tered stream of the Rhine drainage system in Germany.
Twenty parasite species are currently known to infect the
study species (Moravec 1998; Salgado-Maldonado 2008;
Sandlund et al. 2010; Salgado-Maldonado 2013; Salgado-
Maldonado and Rubio-Godoy 2014); however, all studies ex-
cept one (Mexico) were conducted in the species’ native
range. We chose two sites at a distance of 3 km for sample
collection and predicted that (a) the diet composition of
A. nigrofasciata will differ between sampling sites due to dif-
ferences in food supply related to local thermal regime, and
accordingly (b) variation in parasite load (prevalence and in-
tensity) and composition should be expected, especially for
parasite types transmitted via the ingestion of intermediate
hosts. (¢) Furthermore, a mix of native and non-native para-
sites was predicted due to the observed mix of native and non-
native host species (fish, crustacean, molluscs). We used
A. nigrofasciata as a model organism; however, our study
was conducted to better assess the relevance of parasites for
impact assessments of introduced tropical fish species in
general.

Material and methods
Study site and model organism

Artificially heated waters characterize the Gillbach, a
medium-sized stream (~3 m width, ~30-80 cm depth) of
approx. 25 km length, located south-west of Cologne in
North Rhine-Westphalia (Germany). The original headwaters
of the Gillbach have been destroyed by brown coal surface
mining. Thus, unlike several other thermally altered water
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bodies, the Gillbach does not receive a mix of thermally al-
tered and unpolluted water masses but almost exclusively con-
sists of the coolant water stemming from Germany’s second
largest coal power plant, NiederauBem (Klotz et al. 2013). The
discharges cause major thermal alteration, such that headwater
regions have water temperatures around 30 °C. Elevated tem-
perature levels are maintained over a distance of several kilo-
meters from the power plant, with gradually decreasing tem-
peratures from the source. Even in winter, the water tempera-
ture remains above 19 °C around the coolant water influx
(Jourdan et al. 2014). The Gillbach runs into the River Erft,
which itself receives additional warm water from mining op-
erations and power plants, and temperatures rarely drop below
10 °C even during winter months (Hussner and Losch 2005).
Approximately 4 km downstream of the confluence with the
Gillbach, the Erft drains into the River Rhine.

Since the mid-1970s, several invasive species established
self-sustaining populations in these waters, including tropical
plants (e.g., Valisneria spiralis), crustaceans (e.g.,
Neocaridina davidi and Macrobrachium dayanum), and fish-
es (e.g., Amatitlania nigrofasciata, Oreochromis sp.,
P. reticulata) (Hofer and Staas 1998; Kempkes 2010; Klotz
et al. 2013; Jourdan et al. 2014). With the exception of
Oreochromis sp. (tilapia), which most likely escaped from a
temporarily operating aquaculture facility, deliberate releases
by aquarium hobbyists are the most likely source of introduc-
tions. In addition to these species, some thermophile native
fish species like European chub (Squalius cephalus),
European barb (Barbus barbus), or gudgeon (Gobio gobio)
can be found in the Gillbach, where they might be competing
for resources with invasive fishes (Jourdan et al. 2014). In the
upstream (warmer) regions of the stream, the most abundant
fish species is the introduced cichlid 4. nigrofasciata
(Gtlinther, 1867; a.k.a. “convict cichlid” owing to their
black-and-white striped color pattern), which was previously
recognized as Archocentrus nigrofasciatus, Cichlasoma
nigrofasciatum, or Cryptoheros nigrofasciatus. Once intro-
duced, several cichlids are known to spread quickly into suit-
able habitats (Fox et al. 2007; Ishikawa and Tachihara 2008).
This small (max. standard length <10 c¢cm) benthopelagic
freshwater fish is native to Central America, with a distribu-
tion along the Pacific slope between the Rio Sucio (El
Salvador) and the Rio Suchiate (Guatemala) and along the
Atlantic slope from the Rio Patuca (Honduras) to the Rio
Jutiapa (Guatemala), where it naturally occurs at water tem-
peratures between 20 and 36 °C (Froese and Pauly 2015).
A. nigrofasciata is easy to breed in home aquaria and thus
commonly traded as an ornamental pet fish. The species has
been introduced to waters of Australia, the Hawaiian Islands,
Iran, Israel, Italy, Japan, Mexico, and North America (Lever
1996; Trujillo-Jiménez 1998; Tachihara et al. 2002; Roll et al.
2007; Piazzini et al. 2010; Esmaeli et al. 2014). So far, the
Gillbach seems to represent the only suitable habitat for

A. nigrofasciata in Germany, where the species established a
stable population more than 15 years ago (Hofer and Staas
1998). Life history traits like rapid growth, early maturation
but short life spans, multiple spawning, a long spawning pe-
riod, and biparental brood care likely facilitate the population
establishment of A. nigrofasciata in invaded areas (Ishikawa
and Tachihara 2010).

Sampling

Specimens of 4. nigrofasciata (n=77) were collected in 2014
by electro-fishing (IG 200-1, Hans Grassel GmbH) at two
sites of the Gillbach; all cichlids encountered (including dif-
ferent size classes) were included in our parasitological inves-
tigation. We conducted the first sampling (S1, n=42) at the
end of May along a stretch of 400 m, starting at the first river
underpass and moving towards the warm water influx of the
power plant (50° 59" 57.4" N, 6° 39" 53.7" E-50° 59' 46.8" N,
6° 39" 50.6" E). A second sampling (S2, n=35) was done in
the middle of July approx. 3 km downstream (51° 00’ 43.9"” N,
6°41'01.0" E-51° 00" 36.7" N, 6° 40’ 59.0" E). Temperature,
pH value, and conductivity were measured with a mobile
multisensory probe (HI 9828, Hanna Instruments) at both
sites.

We immediately euthanized fish and stored them on ice
inside individual plastic bags to avoid loss of gut contents or
parasites. Fish were then stored in a cooling box filled with ice
to prevent further digestion or migration of parasites to other
organs; upon arrival in the laboratory, they were stored at
—20 °C for later examination of parasites and ingested food
items. Cichlids possess pharyngeal teeth, and so ingested food
organisms are often highly fragmented. Thus, qualitative sam-
ples of the local invertebrate fauna were collected at both sites
to provide a broad overview of potential prey organisms and
to ease the determination of prey items found in the cichlids’
stomachs. To this end, large stones and branches were turned
and invertebrates collected with a small dip net (15%20 cm,
<1 mm mesh size) by applying a “kick-sampling” method
(Storey etal. 1991); we also collected invertebrates from roots
of trees and plants close to the riverbanks. We stored the re-
trieved invertebrate samples along with organic material in
plastic bags inside the cooling box. Samples were frozen at
—20 °C and separated from sediment prior to species
identification.

Parasitological examination and stomach content analyses

For each cichlid, we first determined its sex, total weight (g),
and total length (cm) and later calculated the condition factors
(CF) as well as hepatosomatic indices (HSI). All specimens
were analyzed for their stomach content and metazoan para-
site fauna using a stereomicroscope (Olympus SZ 61, x6.7-45
magnification). We inspected all fins, gills, and the skin to
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detect ecotoparasites; afterwards, eyes and the body cavity
were necropsied to screen inner organs (inner eye, stomach,
gut, gonads, kidney, liver, mesenteries, and spleen). For mor-
phological determination, all host tissue was removed from
parasites and isolated parasites were preserved in 70 % ethanol
(with 4 % glycerol). Glycerin preparations were prepared fol-
lowing Higgins and Thiel (1988). Parasite species were iden-
tified under a microscope (Leitz Dialux 22, x15.75-630 mag-
nification) aided by the descriptions provided by Golvan
(1969), Stumpp (1975), Pool and Chubb (1985), and
Moravec (1998, 2013). Several individuals of nematodes
and acanthocephalans were stored in 100 % ethanol for genet-
ic species identification (see Online Resource 1). Standard
parasitological parameters, namely the prevalence (P), inten-
sity (/), mean intensity (ml), and mean abundance (mA), were
calculated for each parasite and sampling site according to
Bush et al. (1997).

For stomach content analysis, we carefully opened the en-
tire gastrointestinal tract and removed its entire content. After
pat-drying on an absorbent paper, we sorted all prey items and
counted and weighted them to the nearest 0.001 g using a
Satorius Handy H120 scale. Very small fragments of food
items that could not be identified due to progressed digestion
and fragmentation were referred to as “not determined”
(indet.) and weighted as a pooled subsample. Only clearly
identifiable prey organisms—e.g., through the identification
of species-specific traits on body parts like antennas, eyes, or
the telson—were counted and determined; sand, detritus, and
mucus were neglected. Furthermore, larval and adult stages of
insect prey were distinguished and listed separately. We count-
ed plant material as one category (‘“Plantae indet.”), as the
high degree of fragmentation precluded an in-depth identifi-
cation. Moreover, species identification would not have pro-
vided any additional insights from the parasitological point of
view. We preserved isolated food items in an alcohol mixture
(70 % ethanol and 4 % glycerol) for morphological determi-
nation, identified all ingested organisms to the lowest possible
taxonomic level, and assigned them to the taxonomic catego-
ries Mollusca, Crustacea, Insecta, Arachnida, Myriapoda,
Annelida, Pisces, and Plantae. For statistical analysis, the nu-
merical percentage of prey (N%), the weight percentage of
prey (W%), and the frequency of occurrence (F%) were cal-
culated (Hyslop 1980; Amundsen et al. 1996). On the basis of
these three indices, the index of relative importance (IRI) of
respective food items was calculated (Pinkas et al. 1971),
whereby a high IRI indicates a high importance in the diet
of our study species.

Because of the high abundance of the aquatic isopod
Asellus aquaticus at sampling site S2 and its high relevance
in the diet of A. nigrofasciata (see Results), n=468 individuals
were investigated for their parasites, as we suspected
A. aquaticus to act as the first intermediate host for metazoan
fish parasites (e.g., Brown et al. 1986; Moravec 2013).
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Isopods were thawed together with other invertebrates collect-
ed at both sampling sites, separated from sediment under a
stereomicroscope, and preserved in 70 % ethanol. We deter-
mined body sizes of all individuals while the body was
stretched straight from the anterior rostrum to the base of the
telson using an ocular micrometer. Afterwards, isopods were
dissected in pieces and carefully examined for metazoan par-
asites. Storage, identification, and statistical analyses of para-
sites were done as described for parasites isolated from fish.
Although sampling was targeted at the convict cichlid, eight
individuals of native fish species (S. cephalus, n=6; G. gobio,
n=2) were caught as bycatch at S2 and also screened for the
presence of the invasive C. cotti.

Results
Water parameters and biological data of 4. nigrofasciata

For sampling site S1, a temperature of 30.75 °C, pH value of
8.04, conductivity of 1,533 pS/cm, and salinity of 0.83 PSU
were measured directly at the warm water inlet of the power
plant. A cooler temperature (27.40 °C), a pH value of 8.37, a
conductivity of 1,413 uS/cm, and a salinity of 0.77 PSU were
measured at site S2. Total lengths (TL) of A. nigrofasciata
sampled at S1 (n=42) ranged 4.5-12.5 cm (mean=+standard
error [SE], 7.8+£0.33 cm) and 6.4-11.5 cm (8.7+0.25 cm) at
S2 (n=35; t test: t;5=1.97, p=0.053; Table 1). Total weights
(TW) of cichlids caught at S1 ranged 1.6-40.2 g (12.1+
1.58 g) and 4.7-32.4 g (14.3+1.25 g) at S2 (¢ test: t;5=1.06,
p=0.30). Mean condition factors (CF) were 1.80+0.03 for S1
and 1.83+0.02 for S2 (¢ test: £,5=0.94, p=0.35), and mean
hepatosomatic indices (HSI) were 1.55+0.07 for S1 and
1.66+0.08 for S2 (¢ test: t75=1.02, p=0.31). Slightly more
males were sampled at S1 (males/females, 1:0.68; chi-square
test: x*=1.52, df=1, p=0.22), while S2 showed a more bal-
anced sex ratio (1:0.94; x*=0.03, df=1, p=0.87). Males (8.84
+0.32 cm TL, n=43) were significantly larger than females
(7.42+0.21 cm, n=34; t;5=3.48, p=0.0008).

Feeding ecology of A. nigrofasciata

Forty-two out of 45 (sampling site S1) and 34 out of 35 (S2)
examined gastrointestinal tracts were filled with food compo-
nents, respectively. Overall, A. nigrofasciata showed a broad
diet composition, mostly consisting of molluscs (n=3 spe-
cies), insects (n=11 species), and plants (Fig. 1). Other groups
were crustaceans (n=4 species), arachnids (n=1 species),
myriapods (n=1 species), annelids (n=2 species), and fish
(n=3 species; Table 2). In total, 26 different food components
were uncovered, with 12 food components found at both sites
and seven unique food components per site. Considering the
IR, plants (IRI=7,603.79) represented the main food source
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Table 1  Biological parameters of invasive Amatitlania nigrofasciata

Site Sex/n STL (min max) TL (min max) SW (min max) TW (min max) CF (SE) HSI (SE)

S1 A+ Q42 6.2 (3.6-9.8) 7.8 (4.5-12.3) 11.1 (1.4-37.2) 12.1 (1.6-40.2) 1.80 (0.026) 1.55(0.071)
2725 6.7 (3.6-9.8) 8.5 (4.5-12.3) 14.0 (1.4-37.2) 15.2 (1.6-40.2) 1.80 (0.041) 1.53 (0.078)
Q17 5.7 (3.8-17.5) 7.1 (4.6-9.5) 7.5 (1.6-16.7) 8.3 (1.6-16.9) 1.80 (0.024) 1.58 (0.134)

S2 &+ Q735 6.9 (5.1-9.2) 8.7 (6.4-11.5) 13.1 (4.3-30.5) 14.3 (4.7-32.4) 1.83 (0.020) 1.66 (0.079)
2/18 7.5(5.1-9.2) 9.6 (6.4-11.5) 17.2 (4.3-30.5) 18.7 (4.7-32.4) 1.83 (0.031) 1.56 (0.087)
Q17 6.1 (5.5-6.9) 7.7 (6.9-8.6) 8.7 (5.7-12.1) 9.6 (6.3-13.8) 1.83 (0.027) 1.76 (0.132)

Shown are means of n=42 individuals from sampling site S1 and #=35 individuals from sampling site S2
STL standard length (cm), 7L total length (cm), SW slaughtering weight (g), TW total weight (g), CF condition factor, HSI hepatosomatic index

at S1, followed by insects (3,062.80) and molluscs (2,899.33).
Undetermined larvae of the insect suborder Nematocera (IRI=
512.42) and the gastropod species Melanoides tuberculatus
(IR1=2,875.73) were the two prey types with the highest rel-
ative importance within their respective categories (Table 2).
The latter were either swallowed as a whole or, as in most
cases, only the reddish opercula were retrieved. Fish (IRT=
442 .96) and crustaceans (IR1=293.73) were underrepresented
in the cichlids’ diet at S1 and mainly consisted of cycloid
scales from native chub (S. cephalus) and terrestrial isopods
(Oniscus asellus).

In contrast, specimens at site S2 showed a broader diet with
a similar importance of insects (IRI1=3,830.98), plants (IR1=2,
978.08), and crustaceans (IR1=2,395.72), followed by fish
(IRI=1,666.05), annelids (IRI=359.03), molluscs (IRI=
209.41), and myriapods (IRI=1.20). The highly abundant gas-
tropod M. tuberculatus was absent in cichlids’ stomachs at S2.
Furthermore, crustaceans were more prevalent in samples
from S2 than S1 and mainly consisted of A. aquaticus, which
was lacking at S1 in both fish stomachs and qualitative field

samplings. The category fish constituted a bigger proportion
of the cichlids’ diet than at S1 but also consisted mainly of
cycloid scales (Table 2).

Parasite fauna of 4. nigrofasciata

Overall, five metazoan parasite species including the three phy-
la Acanthocephala, Cestoda, and Nematoda were identified:
three species at S1 and five at S2 (Table 3 and Fig. 1). The
nematode Camallanus cotti (Fujita, 1927; Spirurida,
Camallanidae) was the predominant parasite at S1 with a prev-
alence (P [%]) of 11.90, ml of 3.40, and mA of 0.40. Larval
stages (L3/L4) were also found in the cichlids’ guts (Fig. 2a d).
Furthermore, nematode larvae of Anguillicoloides crassus
(Kuwahara, Niimia, and Itagaki, 1974; Spirurida,
Anguillicolidae) (P [%]=2.38, mI=2.00, mA=0.05) and some
unidentified nematode cysts (P [%]=4.76, mI=6.50, mA=
0.31) were isolated. Parasites found at site S1 also occurred at
S2 but reached higher infection rates (Table 3). Especially
C. cotti was much more abundant (P [%]=80.00, mI=5.36,

Fig. 1 Graphical abstract of
infection parameters and gut IR
contents of Amatitlania
nigrofasciata. Parasitological
parameters and relative
compositions (index of relative
importance, /R/) of main prey
groups (>1 %) of A. nigrofasciata
at two sites of the thermally
altered river Gillbach
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Table 2 Gut contents of Amatitlania nigrofasciata and calculated parameter
Prey items n F% W% N% IRI
S1 S2 S1 S2 S1 S2 S1 S2 S1 S2
Mollusca 174 24 66.67 23.53 3.31 1.35 40.18 7.55 2,899.33 209.41
Gastropoda indet. - 24 - 23.53 - 1.35 - 7.55 - 20941
Gastropoda, Melanoides tuberculatus 173 - 66.67 - 3.18 - 39.95 - 2,875.73 —
Gastropoda, Planorbis planorbis 1 - 2.38 - 0.12 - 0.23 - 0.84 -
Crustacea 35 100 30.95 52.94 1.41 13.81 8.08 31.45 293.73 2,395.72
Crustacea indet. 2 3 4.76 2.94 1.39 0.61 0.46 0.94 8.81 4.56
Copepoda indet. 2 2 2.38 5.88 0.02 0.28 0.46 0.63 1.14 5.35
Isopoda, Asellus aquaticus - 90 - 41.18 - 8.72 - 28.30 - 1,524.51
Isopoda, Oniscus asellus 31 5 26.19 8.82 6.22 420 7.16 1.57 350.51 50.91
Insecta 125 83 80.95 70.59 8.97 28.17 28.87 26.10 3,062.80 3,830.98
Coleoptera indet., adult 2 2 238 5.88 0.02 0.28 0.46 0.63 1.14 5.35
Coleoptera larvae indet. 2 - 4.76 - 0.18 - 0.46 - 3.04 -
Diptera indet., larvae 7 5 7.14 14.71 4.20 4.99 1.62 1.57 41.56 96.51
ETP-Taxa indet., larvae 2 14 2.38 11.76 0.09 1.96 0.46 4.40 1.31 95.51
ETP-Taxa, Hydropsyche sp. - 30 - 32.35 - 19.22 - 943 - 926.92
Formicidae indet., adult 16 4 26.19 5.88 0.83 0.37 3.70 1.26 118.42 9.59
Insecta indet., adult 15 2 28.57 5.88 2.39 0.23 3.46 0.63 167.29 5.07
Insecta indet., larvae 5 - 4.76 - 0.09 - 1.15 - 5.92 -
Nematocera indet., adult 3 — 7.14 — 0.09 - 0.69 — 5.58 —
Nematocera indet., larvae 52 25 40.48 14.71 0.65 0.61 12.01 7.86 512.42 124.53
Odonata indet., larvae 2 1 4.76 2.94 0.18 0.51 0.46 0.31 3.04 2.43
Arachnida 19 - 30.95 - 0.26 - 4.39 - 143.98 -
Acari indet., adult 19 - 30.93 - 0.26 - 4.39 - 143.98 -
Myriapoda - 1 - 294 - 0.09 - 0.31 - 1.20
Chilopoda indet. - 1 - 2.94 - 0.09 - 031 - 1.20
Annelida - 7 - 17.65 - 18.14 - 2.20 - 359.03
Hirudinea indet. - 3 - 8.82 - 541 - 0.94 - 56.06
Oligochaeta indet. - 4 - 8.82 - 12.73 - 1.26 - 123.45
Pisces 43 76 33.33 50.00 3.36 9.42 9.93 23.90 442.96 1,666.05
Fish parts (bones, tissue, otoliths) 4 - 7.14 - 0.26 - 0.92 - 8.48 -
Cycloid scales 39 74 26.19 47.06 3.09 597 9.01 23.27 316.94 1,376.03
Amatitlania nigrofasciata - 2 - 2.94 - 3.45 - 0.63 - 12.00
Plantae 37 27 83.33 79.41 82.70 29.01 8.55 8.49 7,603.79 2,978.08
Plantae indet. 37 27 83.33 79.41 82.70 29.01 8.55 8.49 7,603.79 2,978.08

F frequency of occurrence, /R/ index of relative importance, N numerical percentage of prey, n number of prey organisms,  weight percentage of prey

mA=4.29, independent samples ¢ test: £;5=4.86, p<0.001). A
plerocercoid stage of the cestode Bothriocephalus
acheilognathi (Yamaguti, 1934; Eucestoda, Bothrocephalidae)
was identified in the body cavity of one cichlid. The most
frequent parasite at site S2 was Acanthocephalus anguillae
(Miiller, 1780; Acanthocephala, Palaeacanthocephala,
Echinorhynchidae), with a prevalence of 100 % (P [%]=100,
ml/mA=40.69). Adult specimens were mainly found in the gut,
and sub-adult stages were detected in the body cavity, where
they were often attached to the gonads, gut, liver, mesenteries,
and the wall of body cavity (Figs. 2c and 3a d). A significant
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positive correlation between individual intensities of infection
with A. anguillae and total length of fish specimens was found
at S2 (Spearman rank correlation: »=0.58, p=0.0002). At S1,
A. anguillae was absent.

Total numbers of parasites (both sites combined) were not
significantly correlated with condition factors (#=0.16, p=
0.18) or the hepatosomatic index (r=0.007, p=0.95) of
A. nigrofasciata. Finally, we investigated 468 specimens of
A. aquaticus from site S2 with total lengths between 2 and
7 mm (4.0+£0.04 mm). The only parasite species found in
A. aquaticus was A. anguillae (n=42, P [%]=8.12, I=1-3,
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Table 3  Parasitological parameters for the parasite fauna of Amatitlania nigrofasciata

Parasite species Stage Organ P [%] 1 ml mA

S1 (n=42) Nematoda

Camallanus cotti a/l G 11.90 1-11 3.40 0.40

Anguillicoloides crassus 1 GW/SW 2.38 2 2.00 0.05

Cyst indet. 1 BC/L 4.76 1-9 6.50 0.31
S2 (n=35) Cestoda

Bothriocephalus acheilognathi 1 BC 2.86 1 1.00 0.03

Nematoda

Camallanus cotti a/l G/S 80.00 1-23 5.36 4.29

Anguillicoloides crassus 1 GW 11.43 1 1.00 0.11

Cyst indet. 1 BC/L/M/SB 2.86 36 36.00 1.03

Acanthocephala

Acanthocephalus anguillae a/l BC/G/GO/L/Mes/S 100 4-122 40.69 40.69

a adult, BC body cavity, G gut, GE gut wall, GO gonads, [ intensity, /n intestine, / larvae, L liver, M milt, m4 mean abundance, Mes mesentery, m/ mean
intensity, P prevalence, S stomach, SB swim bladder

Fig. 2 Camallanus cotti and its
hosts. a Amatitlania
nigrofasciata. b Female tails of
gravid females of C. cotti, e | Yo,
protruding from the anus of'a ‘ 1;’.?
cichlid. ¢ Several C. cotti (Cc) and ! ? i

one Acanthocephalus anguillae X ’ !
(A4a) inside the posterior part of { 1
the gut of A. nigrofasciata. d
Anterior end of C. cotti, gut (G),
foregut structure with muscular
esophagus (E), and characteristic
sclerotized buccal capsule (SBC)
with tridents (77) are clearly
visible. e Native fish species
Gobio gobio infected with
reproductive C. cotti
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Fig. 3 Acanthocephalus
anguillae. a Habitus of adult

A. anguillae isolated from the gut
of A. nigrofasciata. CG cement
glands, L lemnisci, PB proboscis,
T testes. b Detail of the proboscis,
the anterior part of the parasite.
PBH proboscis hooks. ¢ Posterior
end of a male with evaginated
bursa copulatrix (BC). d Posterior
end of a gravid female. E eggs, U
uterus, UB uterine bell. e Two
larval stages (late Acanthella,
Cystacanth) of 4. anguillae
located in the body cavity of its
obligate first intermediate host
Asellus aquaticus. f Isolated
larvae (late Acanthella)

ml=1.11, mA=0.08); infected fish specimens had a minimum
length of 4 mm (5.38+0.12 mm) (Fig. 3e, f). Additionally, the
tropical nematode C. cotti was detected in native chub
S. cephalus (P [%]=83.33, [=2-23, m1=6.80, n=6) and gud-
geon G. gobio (P [%]=100, I=7-11, mI=9.00, n=2).

Discussion
Biological data and feeding ecology of A. nigrofasciata

A. nigrofasciata was introduced to the Gillbach more than
15 years ago and quickly established a self-sustaining popu-
lation in this artificial warm water refuge. Although there was
a difference in temperature of 3.35 °C between the two sam-
pling sites, biological parameters of the collected fish did not
significantly differ, and maximum body sizes as well as sex-
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specific size differences were comparable to other studies
from introduced and native range (e.g., Noonan 1983;
Ishikawa and Tachihara 2010; Froese and Pauly 2015). It
seems that convict cichlids show pronounced site fidelity,
probably because foraging occurs within their breeding terri-
tories, as evidenced by the different diet compositions at the
two sampling sites and especially lower parasite infection in-
tensities at site S1.

Overall, the diet composition of A. nigrofasciata at the
Gillbach was broad and mainly comprised plants and insects,
confirming earlier studies that characterized A. nigrofasciata as
an omnivorous species (e.g., Trujillo-Jiménez 1998; Hill and
Cichra 2005). Many organisms consumed by A. nigrofasciata
at S2, such as 4. aquaticus (Crustacea) or larvae of
Hydropsyche sp. (Insecta, Trichoptera, Hydropsychidae), were
completely absent from samples collected at the warmer inlet of
S1 (Table 2). Thermal tolerance tests showed that A. aquaticus
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can survive temperatures above 31 °C (e.g., Korhonen and
Lagerspetz 1996); however, egg development decreases above
25 °C (Holdich and Tolba 1981), which could explain the high
numbers of 4. aquaticus at S2 but absence at S1.

The number of prey organisms with an aquatic lifestyle
consumed by A. nigrofasciata in the warmer source region
(S1) was low compared to S2, suggesting that foraging behav-
ior is highly flexible, thus classifying A. nigrofasciata as an
opportunistic feeder. The low availability of aquatic prey or-
ganisms was also corroborated by our qualitative sampling of
potential prey organisms, during which only few Nematocera
larvae, a large number of M. tuberculatus, and some intro-
duced Asian shrimps (N. davidi and M. dayanum) were de-
tected at S1. Surprisingly, the latter were not found in the
cichlids’ digestive tracts.

The higher importance of fish prey at S2 can be attributed
to a higher consumption of cycloid scales, which mainly
belonged to native chub (S. cephalus). Feeding on small fish,
including cannibalism, was also observed, albeit rarely
(Table 2), but fish predation is unlikely to represent a threat
for the local ichthyofauna; however, the highly abundant, om-
nivorous convict cichlid likely acts as a (food) competitor for
native fish species. For example, in the Amacuza River in
Mexico, competition with introduced A4. nigrofasciata could
have contributed to a complete displacement of the socioeco-
nomically important native species Cichlasoma istlanum
(Tryjillo-Jiménez 1998).

Parasite fauna of A. nigrofasciata

Twelve metazoan parasite species have been reported on
A. nigrofasciata in its native range (see checklists by
Salgado-Maldonado 2008; Sandlund et al. 2010). Within the
species’ present (introduced) distribution range, Mexico is the
only country in which the parasite fauna of 4. nigrofasciata
has been studied, and eight parasite species have been de-
scribed (see checklists and studies by Moravec 1998;
Salgado-Maldonado 2013; Salgado-Maldonado and Rubio-
Godoy 2014). All studies combined detected a total of 20
different parasite species of the phyla Monogenea (two),
Digenea (five), Cestoda (one), Acanthocephala (two), and
Nematoda (ten).

In the present study, five parasite species could be identi-
fied in A. nigrofasciata, including one native (4. anguillae)
and three non-native species (4. crassus, C. cotti and
B. acheilognathi). Furthermore, nematode cysts were found;
however, their identification as well as status (native or non-
native) could not be determined, as nematodes inside of the
cysts were mostly completely lysed. A. anguillae, A. crassus,
and C. cotti were detected for the first time in 4. nigrofasciata
and thus represent new host records. The non-native, tropical
nematode C. cotti is considered a native parasite of Asia and
was originally reported from Japanese freshwater fishes

(Levsen and Berland 2002). Due to extensive trade of orna-
mental fishes and especially the introduction of poeciliid fish-
es for mosquito control, C. cotti spread to aquarium and wild
fishes across the globe, e.g., in North America (Hoffmann and
Schubert 1984), Brazil (Menezes et al. 2006), Australia
(Evans and Lester 2001), Europe (Mcminn 1990), and
Hawaii (Vincent and Font 2003). It remains unknown whether
C. cotti invaded the Gillbach through an initial introduction of
infected guppies (Peocelia reticulata), as assumed for a
Hawaiian river (Font and Tate 1994), or during the release
of other ornamental fish species. C. cotfi was the most abun-
dant parasite at S1 (P [%]=11.9, /=1-11) and had an even
higher occurrence at S2 (P [%]=80.00, /=1-23). Parasites
occurred mainly as L3 larvae, L4 larvae, or adults in the rear
third of the gut (Fig. 2c). Adults of this viviparous species
protrude from the rectum, where they release their larvae into
the water column (Fig. 2b). C. cotti larvae require cyclopoid
copepods as intermediate hosts for development into L3 lar-
vae, which is the infective stage for the final host (Levsen and
Berland 2002). However, they are able to skip the first inter-
mediate host and shift to a direct life cycle under aquarium
culture conditions (Stumpp 1975). We suggest different infec-
tion pathways for different age classes of A. nigrofasciata in
the Gillbach. Young cichlids could perceive the small free-
swimming, wriggling larvae as prey and directly ingest them,
swallow the protruding abdomen of adult parasites (contain-
ing larvae) from larger cichlids’ rectum, or they feed on in-
fected copepods. Larger individuals are also likely to contract
this parasite by feeding on infected copepods, but since cope-
pods were only rarely found in stomach contents of larger
cichlids, we assume that most infections are attributable to
cannibalism, during which a large number of nematodes are
ingested at once. Filial cannibalism of convict cichlids is
known from the literature (Lavery and Keenleyside 1990)
and could explain the presence of 23 larval and adult individ-
uals of C. cotti found in one fish stomach, supposedly obtain-
ed from two young cichlids which were present as the only
food item in the stomach. Alternatively, other invertebrates
(Crustacea or Insecta) could also act as intermediate hosts in
this habitat, ¢.g., A. aquaticus, which serves as an intermediate
host for larvae of the related Camallanus lacustris
(Kupryanova 1954). However, we could not find C. cotti lar-
vae in 4. aquaticus in the examined samples.

While non-native tropical fishes like 4. nigrofasciata are
not likely to persist in colder stream regions, C. cotti is known
to be a generalist parasite, using a wide range of fish hosts and
to be able to survive successfully at lower temperatures (Wu
et al. 2007). Especially perches (Perca fluviatilis), stickle-
backs (G. aculeatus), and eels (4. anguilla) could be suscep-
tible to C. cotti, as they are common hosts for the native,
closely related C. lacustris (Moravec 2013). Cyprinid fishes
are commonly infected by C. cotti in Asia (Wu et al. 2007),
and different cyprinid species are also abundant in the
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Gillbach and adjacent rivers, such as the Erft and Rhine.
Cyprinids could, therefore, act as intermediate hosts for the
generalist parasite, spreading the parasite beyond the Gillbach.
This hypothesis is strongly supported by our additional obser-
vation, where C. cotti could also be detected in native chub
(S. cephalus) and gudgeon (G. gobio) (Fig. 2¢). In addition,
invasive gobies, which are currently highly abundant in
European river systems including the Rhine River, could also
act as potential hosts and further spread these parasite, as
specimens of the related C. lacustris were already found in
some goby species (Ondrackova et al. 2009; Kvach et al.
2014). In contrast to the native C. lacustris, the invasive
C. cotti is known to cause serious internal bleeding, inflam-
mations, and secondary bacterial infections, often leading to
the host’s death when heavily infected (Moravec 1998;
Menezes et al. 2006). Unravelling the current distribution
range of C. cotti is of immediate importance to understand
whether and how native fish fauna could be affected by this
highly virulent parasite.

A. crassus is another introduced, nowadays well-
established, and harmful parasite, commonly known as the
swim bladder nematode of the European eel. It was detected
at low infection levels in the gut and stomach wall of the
cichlids at both sampling sites. This parasite was introduced
to Germany in the early 1980s most likely through Japanese
eels Anguilla japonica imported from Taiwan (Neumann
1985). It rapidly spread across Europe with high infection
levels of 80-100 % in European eels (Kirk 2003; Wielgoss
et al. 2008). High prevalence and high pathogenicity of this
parasite are attributed to lack of an immune response in
European eels against the larval stages of the parasite with
which they did not coevolve (Knopf and Lucius 2008;
Heitlinger et al. 2009). This parasite can cause heavy inflam-
matory infections and hamper migration to their distant
spawning grounds (Wiirtz et al. 1996; Palstra et al. 2007;
Aarestrup et al. 2009) and is considered one of the reasons
for the population decline of European eels (Sures and Knopf
2004; van Ginneken et al. 2005). It has the ability to use new
intermediate hosts, and a wide variety of invertebrates and fish
hosts act as first and second intermediate, as well as paratenic
host in the lifecycle of 4. crassus in its introduced range (Kirk
2003; Lefebvre et al. 2012; Emde et al. 2014b).
A. nigrofasciata seems to represent another new intermediate
host of this debilitating eel parasite. However, there seems to
be no additional threat caused by convict cichlids for the
spread of this parasite, as 4. crassus is already highly invasive
in Central Europe.

The non-native Asian cestode B. acheilognathi was detect-
ed with only one single finding of a plerocercoid stage (larvac)
in the body cavity of 4. nigrofasciata at S2. The original
distribution range of this cestode is Asia, from the Armur
River of Russia to the south of China, where the species main-
ly parasitizes grass carp (Ctenopharyngodon idellus). The
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introduction of infected grass carps has spread the parasite
worldwide (Salgado-Maldonado and Pineda-Lopez 2003).
Just like C. cotti, obligate first intermediate hosts for larval
development of B. acheilognathi are copepods, which repre-
sent a common food resource for small fish. Therefore, para-
sites often reach high infection levels and cause serious dam-
age especially in young fish, and severe losses of up to 100 %
are known from pond hatcheries (Korting 1975). The cestode
is described as a generalist, infecting a broad range of distantly
related host species, including cyprinid, percid, and poeciliid
fishes (Dove and Fletcher 2000; Salgado-Maldonado and
Pineda-Lépez 2003; Wu et al. 2007). Despite low infestation
rates in 4. nigrofasciata, other species might play a role in the
transmission and spread of this parasite. Eldredge (2000) ar-
gued that B. acheilognathi and C. cotti were most likely intro-
duced to Hawaiian freshwater habitats by the release of
poeciliid fishes. Special attention should therefore be paid to
native cyprinid fish species as well as the non-native
P. reticulata, which forms a self-sustaining population in the
Gillbach since approximately 40 years (Kempkes 2010;
Jourdan et al. 2014).

The only native parasite species that was detected was the
acanthocephalan A. anguillae. 1t is a widespread fish parasite
in Germany (Taraschewski 1988) and dominated the parasite
fauna of A. nigrofasciata at S2 with remarkably high infection
rates, while it was completely absent in fish specimens sam-
pled at S1. This pattern seems to be related to the distribution
of its obligate first intermediate host, A. aquaticus. The high
prevalence of the acantocephalan parasite (P [%]=8.12) in
A. aquaticus is not common (e.g., Dezfuli et al. 1994) and
generally very high compared to other first intermediate crus-
tacean host species (see Paterson et al. 2011; Busch et al.
2012; Emde et al. 2012; Emde et al. 2014a). This could be
related to the relatively high water temperatures in the
Gillbach, leading to a faster reproduction cycle of the parasite.
The significant positive correlation between the intensity of
A. anguillae infections and the hosts’ total length suggest that
smaller cichlids appear to feed to a lesser extent or only on
very small A. aquaticus and therefore ingest less infected iso-
pods. The correlation between body size of first intermediate
hosts (e.g., isopods and gammarids) and infection rate with
acanthocephalans was also discussed in previous studies (e.g.,
Brattey 1986; Dezfuli et al. 1994). However, a minimum body
size of A. aquaticus seems to be required for the parasites’
development and a successful transmission to further hosts.

Acanthocephalan parasites occurred as adults in the gut but
also free or encysted as subadults in the convict cichlids’ body
cavity, mesenteries, and inner organs. Therefore, A. nigrofasciata
seems to act as a final host for 4. anguillae, as well as a paratenic
host. Intra- and extraintestinal occurrence of this parasite species
was described for several other fish species (Taraschewski
1988). Whether and to what degree the massive infestation (/=
4-122, mI=40.69) of the intestine, body cavity, and inner organs
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(including perforations of those organs) adversely affect the fish
could not be answered in this study, even though no correlation
with either condition factors or hepatosomatic indices was un-
covered. A. anguillae commonly infests various European fish
species as final hosts, such as European eels (4nguilla anguilla),
barbs (B. barbus), chub (S. cephalus), and roach (Rutilus rutilus),
and can cause inflammations, heavy fibrosis, and chronic infec-
tions (Taraschewski 1988; Herlyn and Ehlers 2001). These fish
species also belong to the local fish community of the Gillbach,
which most likely harbored the parasite before the introduction
of A. nigrofasciata. However, convict cichlids are now additional
suitable hosts of this parasite and might contribute to its spread
within the species’ novel distribution range, also known as par-
asite “parasite spillback” (Kelly et al. 2009).

Conclusion

Temperature can play a decisive role in determining the distri-
bution and abundance of different invertebrate prey organisms,
which at the same time serve as intermediate hosts for native
and non-native parasite species. In the artificially heated
Gillbach, introduced A. nigrofasciata influence existing para-
site host interactions by serving either as a new intermediate
host (e.g., for A. anguillae, A. crassus, and B. achelilognathi)
being preyed upon by piscine predators or as a final host (e.g.,
for C. cotti and A. anguillae, releasing propagules) for native
and introduced parasite species, thereby increasing the risk of
spread of these parasites beyond their current distribution.
Unravelling the current distribution range of fish species and
their parasite fauna in the Gillbach—with a special focus on
C. cotti and B. acheilognathi—is of immediate importance to
understand if native fish fauna could be infected by these highly
virulent parasites. Especially C. cotti, which is known from far
colder regions in China (Wu et al. 2007), could spread beyond
the warm water refuge of the Gillbach and cause substantial
harm to native fish communities. The first evidence of C. cotti
in native fish species is alarming and further monitoring seems
crucial. To prevent further releases of tropical species by hob-
byists and diminish accidental co-release of tropical fish para-
sites, further controls as well as public education will be neces-
sary and advisable. As parasites of tropical origin seem to es-
tablish successfully in artificially heated water bodies such as
the Gillbach, concerns arise about introductions of human path-
ogens. M. tuberculatus was found in the Gillbach and is gener-
ally known as intermediate host for several trematodes that can
affect the lung (e.g., Paragonimus westermani) and liver (e.g.,
Clonorchis sinensis) as well as cause skin lesions in humans
(Murray et al. 2010). Recently, cases of schistosomiasis have
been reported from southern France (Holtfreter et al. 2014)
where the intermediate hosts of Schistosoma haematobium,
freshwater snails of the genus Bulinus truncatus, are endemic.
The Gillbach might become a suitable environment for

intermediate hosts of schistosomes (e.g., Bulinus spp. snails
from southern Europe or tropical Biomphalaria species) due
to its elevated temperature; thus, monitoring for human patho-
gens and their intermediate hosts should also become a concern
to invasion biologists (Conn 2014).

Due to the introduction of different tropical fish species that
have established viable populations along the river for
~40 years, the Gillbach provides an opportunity to study local
adaptations of invasive populations and ecological interac-
tions with native fauna (see also Jourdan et al. 2014). It rep-
resents a “tropical aquarium” in a temperate freshwater sys-
tem and may also serve as a semi-natural experiment for ques-
tions related to climate change. A more extensive sampling
along the 25-km-long stream is currently underway to further
unravel which role temperature regimes and exotic species are
playing for changes in parasite distributions and parasite host
dynamics.
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