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1. Sissejuhatus

Voorliigid on liigid, mis (voi mille jarglasi andvad osad, sugurakud, seemned, munad voi
levised) on inimese kaasabil levinud viljapoole oma endist vdi praegust looduslikku
kodupaika. Invasiivseks muutub vodrliik aga siis, kui see jadb uues elupaigas plisima ning
laiendab oma areaali, suure tdendosusega ohustades looduslikult kohalike liikide heaolu ja
arvukust, viies tasakaalust vélja varem toiminud okosiisteemi (Kangur et al. 2005). Liikide
levimine on intensiivistunud tdnu transpordi ja reisimiste arvu suurenemisele (Ricciardi,
Rasmussen 1998) ning elupaikate hdvimise kdrval on invasiivsed liigid teisel kohal ohuna
bioloogilise mitmekesisuse sdilimisel (Almqvist, Strandmark 2010). Lisaks looduslike
koosluste muutmisele, pohjustavad invasiivsed liigid arenenud riikides majanduslikku
kahju. Nimelt investeeritakse umbkaudu 335 miljardit dollarit aastas peamiselt tdenéolise
invasiooni ennetamiseks ja mdistmiseks, mis teevad iihest liigiks halvema v3i parema uue

elupaiga hoivaja (Hayes, Barry 2008).

Umarmudil (Neogobius melanostomus) on pirit Ponto-Kaspia vesikonnast (vt lisa 1) ning
liigist sai viga edukas invasiivne voorliik PGhja-Ameerikas Suures jarvistus (vt lisa 2) ja
levila laienes ka Euroopa jogedesse ning Ladnemerre. Nii {ihel kui ka teisel pool Atlandi
ookeani on limarmudila populatsioonid pilisima jddnud (Almqvist, Strandmark 2010).
Umarmudil on liik mudillaste sugukonnast, mis on iiks mitmekesisemaid sugukondi
maailmas ning Kirjeldati esmakordselt Pallase poolt 1814. aastal  Musta mere

sugukonnana.

Umarmudil on iisna viike pdhjatoiduline kala, isendite suurus on keskmiselt 11 cm Suures
jarvistus (Maclnnis, Corkum 2000) ning kuni 25 cm pikkuseid timarmudilaid leidub
Gdanski lahes (Sapota 2012). Kalad on kollakashallid, kiilgmiste laikudega ning neil on
must tapp esimesel seljauimel. Kala keha on pehme ning rinnauimedes on véhe luid.
Kohuuimed on kokkukasvanud ja aitavad kalal vooluga koos veepdhja laskuda (Strake et
al. 2013). Umarmudilal on piklik keha, {immargune ristldige, otsseisune suu, paksud
huuled ja veidi sélguline keel; isased on suuremad, laiemate pdskedega ja tumedamat véarvi

kui emased (Kornis et al. 2012).

Antud bakalaureuset6o keskendub peamiselt imarmudila toitumisele. Sisu on jaotud
kolmeks suuremaks osaks: Ponto-Kaspia vesikond, Suur jarvistu ja La&nemeri, millest

igaiiks annab kirjanduse pdhjal iilevaate liigi levikust, toitumisest ja suhetest kohalike



kalaliikidega vastavas regioonis. Bioloogide poolt on enim uuritud imarmudila kiekéik ja
toidueelistused Suure jarvistu vesikonnas ning tunduvalt vihem on teada Ponto-Kaspia
vesikonna ja Ladnemere kohta. Et mdista imarmudila toitumisvalikuid, on oluline uurida
ka tema elupaigatiiiipe ning rolli 6kosiisteemis, mistdttu on minu t66s markimisvdirne osa
mahust leviku ja liikidevaheliste suhete kohta. Oige toidu olemasolu v&i paindlikkus uuele

mentiiile tileminekul on viga oluline populatsiooni piisimajddmiseks vodras kohas.

Kéesoleva t66 eesmargid on 1) vilja selgitada, kas ja millised erinevused on timarmudilate
toitumises liigi loodusliku kodupaiga ning uute elupaikade vahel (Suur jarvistu ja
Ladnemeri). Pole avaldatud t6id, mis annaks pdhjaliku iilevaate timarmudila toitumisest nii
tema péritolupaigas kui ka kohtades, kus liik on muutunud voorliigina invasiivseks.
Teadmised Ladnemere kalade toitumise kohta on vajalikud, et aru saada erinevate liikide
omavahelistest suhetest ning voimalikust konkurentsist. Teiseks, 2) selgitada vilja, kas

mitmekesine toitumine vois olla peamiseks pohjuseks timarmudila edukal invasioonil.



2. Ponto-Kaspia vesikond

2.1 Levik

Umarmudila looduslik areaal paikneb Ponto-Kaspia piirkonna meredes ja neisse
suubuvates vooluveekogudes - Musta mere vesikonnas Doonau, Dnestri ja Dnepri
joestikes, Aasovi mere vesikonnas Doni joestikus ning Kaspia mere Volga joestikus
(Brown, Stepien 2008). Umarmudil on viiga tavaline rannikulihedases merevees ja
riimveelistes laguunides (nditeks Hadzibei laguunis Odessa piirkonnas), samuti jogede
alamjooksudel, olles tinaseks mitmetes jogedes levilat ka iilesvoolu asuvatele sobivatele

aladele laiendanud (Simonovic et al. 2001; Kudrenko, Kvach 2005).

Ponto-Kaspia invasiivsete liikide levimine Doonau vesikonna kesk- ja iilemjooksule on
toimunud juba pikemat aega, kuid viimastel aastakiimnetel on see tunduvalt kiirenenud
(Erds et al. 2005). Umarmudila levikut on soodustanud juba 17. sajandil alanud erinevaid
jogikondasid iithendavate kanalitesiisteemide rajamine. Jargneval sajandil kaevati kanalid
Visla vesikonna Bugi joe ja Dnepri vesikonna Pripjati joe tihendamiseks , samuti Visla ja
Oderi joe ning Elbe ja Oderi joge tihendavad veeteed. Volga ja Doni joe vaheline laevatee
avati aastal 1952, voimaldades ithendust Kaspia ja Musta mere vahel (Bij de Vaate et al.
2002). Dnepri joes kiirenes iimarmudila tilesvoolu levimine oluliselt pérast veehoidlate keti
rajamist, kuhu tekkisid mitmele poole Kiiresti arvukad uued populatsioonid (Smirnov
1986). Moskva linna piirides Volga vesikonda kuuluvas Moskva joes avastati iimarmudil
eelmise sajandi kaheksakiimnendate aastate keskpaigas, moni aasta hiljem esines ta seal

juba massiliselt (Shatunovskii et al. 1988).

Ladne suunal levimiseks avanes iimarmudilal voimalus pdrast 1992. aastal rajatud Doonau
ja Maini joge iihendava laevakanali avamist (Bij de Vaate et al. 2002). Aastal 1997 leiti
timarmudilaid esmakordselt Doonaus Serbia piiridest (Simonovic et al. 1998). Aastal 2003
leiti timarmudilaid Doonaust Slovakkia piirides (Brown, Stepien 2008). Aastal 2005
teostatud uuringust selgus, et imarmudilad on hdivanud kdik sobivad elupaigad Doonau
Ungari joeldigus (Erds et al. 2005). On teada, et aastaks 2005 olid timarmudilad joudnud
levida Doonaus kuni tilemjooksuni (Copp et al. 2008). Sama edukalt levivad piki Doonau
joge ka teised sama perekonna liigid: rdndurmudil (Babka gymnotrachelus), joe-uusmudil
(Neogobius fluviatilis) ja Kessleri pontosmudil (Ponticola kessleri) (Copp et al. 2008).
Mudilate kiire levik ja edukas paljunemine nditavad head kohastumisvdimet ja

paindlikkust keskkonna suhtes, milliseid isedrasusi on selgitatud Ponto-Kaspia vesikonnas



toimunud tektooniliste muutustega, kus mered on korduvalt nii lahknenud kui
taastihinenud. Keskkonnatingimuste muutlikkuse tottu on kohalik pontokaspiline fauna
seetOttu valdavalt oportunistlik ja suure koloniseerimispotentsiaaliga (Brown, Stepien
2008). Lisaks sellele on timarmudila toiduspekter véga lai ja vorreldes enamiku teiste
litoraalis elavate bentostoiduliste pohjakaladega on ta kehamodtmed kiillaltki suured
(Charlebois et al. 1997; Maclnnis, Corkum 2000; Corkum et al. 2004). Morfoloogilised
erinevused Doonau joe ja algse levikuala Musta, Aasovi ja Kaspia mere imarmudilate
vahel leiti olevat vdikesed. Doonau timarmudilate kasvukiirus oli aga vdiksem kui Kaspia
ja Aasovi mere kaladel (Simonovic et al. 2001). Liihikese elutsiikliga liigina voib
timarmudila arvukus kiillalt kiiresti suures vahemikus muutuda ka tema algses levilas

Aasovi meres (Kovtun 1979).

Jogedes eelistab timarmudil kaldaldhedasi, keskmise voolukiirusega liiva- voi liiva-
kruusapohjalisi alasid (Stranai, Andreji 2004). Ungaris, Doonau joe 415 km pikkusel
16igul, eelistab iimarmudil liivasele pdhjale enam kruusaseid ja kiviseid kunstlikult
kindlustatud kaldaveere ldhedasi piirkondi, seda eriti kevadisel suurveeperioodil (Erds et

al. 2005).



2.2 Toitumine

Oma loodusliku levila piirides toitub iimarmudil peamiselt epibentilistest liikidest,
varieerides oportunistliku omnivoorina enda meniilid vastavalt aastaajaliselt enam
saadaolevatele liikidele (Kovtun et al. 1974; Smirnov 1986; Skora, Rzeznik 2001,
Brandner et al. 2013). Pérast koorumist toituvad timarmudila eelvastsed 6-10 pdeva enda
rebukoti sisust, minnes seejarel iile toitumisele véiikestest aerjalalistest (Copepoda)
(Smirnov 1986). Umarmudila noorjirgud toituvad Aasovi meres algul zooplanktonist,
seejarel peamiselt nektobentilistest vihilaadsetest, iileminek limustest toitumisele toimub
valdavalt 3-5 cm pikkustel kaladel (Smirnov 1986). Siitpeale on kdige eeclistatumaks
toiduks koigis vanuseklassides timarmudilal limused — karbid ja teod, mida ildjuhul
eelistatakse vihilaadsetele ja hulkharjasussidele (Smirnov 1986; Simonovic et al. 2001;
Copp et al. 2008). Maimudel esineb toitumises kaks 66pdevast maksimumi — hommikul
kell 9-10 ja Shtul kell 18-19 paiku, péeval ja eriti 66sel on toitumisintensiivsus madalam.
Vanematel kaladel nihkub kevadise toitumisaktiivsuse maksimum varasematele
hommikutundidele kell 6-8 paiku, suvel toitub timarmudil aga kdige enam pérastlGunal
kella 16 paiku (Smirnov 1986).

Aasovi meres moodustasid munajas ebapiparkarp (Abra ovata) (kuni 25 mm) ja Lamarcki
stidakarp (Cerastoderma lamarcki) (kuni 50 mm) iiheskoos hooajaliselt isegi enam kui 88
% toidumassist, teised olulisemad toiduobjektid olid veel rannakarplane Mytilaster lineatus
(~15 mm) ja vesitigulane Hydrobia salinasii (Nekrasova, Kovtun 1976). Eelnevatel
aastakiimnetel 14bi viidud uuringud néitasid peamiste toiduobjektide tdhtsuse mérgatavat
muutumist imarmudila toidus vastavalt nende arvukuse muutustele keskkonnas. Niiteks
kasvas kohe pédrast Doni joe vooluhulga reguleerimist veehoidlatega Aasovi meres
Lamarcki siidakarbi arvukus ja varem teisejdrguline toiduobjekt muutus paari aastaga

iimarmudila toidus tiheks dominantliigiks (Svetovidov 1964).

Mustas meres Sassoki limaanis toitus timarmudil kevadsuvisel perioodil valdavalt
limustest — munajast ebapiparkarbist ja mitmest siidakarbi liigist, samuti {imarakeermesest
vesiteost (Hydrobia ventrosa) (~1,5 mm). Olulised toiduobjektid olid ka hulkharjasussid ja
kakandilised keraskakand (Sphaeroma sp.) (~6,5 mm) ja balti lehtsarv (Idotea balthica).
Harvem oli s66dud riandkrabisid (Rhitropanopeus tridentata), maikuus leidus toidus ka
kalamarja (Smirnov 1986). Ténapdevased andmed Musta mere KertSi viinast ja selle
timberkaudsetelt aladelt nditavad jatkuvalt {imarmudila pohitoiduks olevat karbid, mille

osakaal oli 2011. aastal toidu iildmassist kuni 86%. Sealjuures s66di KertSi viinas
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valdavalt vahemere rannakarpi (Mytilus galloprovincialis) (kuni 140 mm), mujal Musta
mere rannikul aga korvkarplasi (Lentidium mediterraneum) (~7 mm). Vihemolulised olid
timarmudila toidus hulkharjasussid harilik harjasliimukas (Hediste diversicolor) (kuni 120
mm) ja vihilaadsed (Leander sp., Palaemon sp.). Musta mere rannikul olid {imarmudila
toidus kiillalt olulised ka kalad Boyeri ateriin (Atherina boyeri) ja euroopa anSoovis
(Engraulis encrasicholus), keda olid s66nud 21% uuritud mudilatest (Milovanov 2013).
Ka varem on leitud, et Mustas ja Aasovi meres toitub timarmudil talveperioodil sageli
véikestest kaladest, peamiselt tiilkast (Clupeonella sp.) ja teistest mudilatest (Smirnov
1986).

Liigile iseloomuliku paindliku toitumise niitena vOib tuua Mustas meres ja sellest
lilvaneemega eraldatud Hadzibei laguunis 1dbi viidud timarmudila toitumisuuringute
tulemused. Mustas meres Odessa lahes olid liigile iseloomulikult peamiseks toiduks
karbid, nditeks rannakarplaste hulka kuuluvad vahemere rannakarp ning korvkarplane
Lentidium mediterraneum. HadZibei laguunis, kus reostuse tdttu karbid bentoses puudusid,
toitus Umarmudil kevaditi ja suviti peamiselt planktonvéhilistest ning aastaringselt
surusadsklaste (Chironomidae) vastsetest, lisaks voib oluliste toidukomponentidena vilja
tuua bentilised vahilaadsed, nditeks tdruvdhi (Balanus improvisus) (~10 mm), elegantse
kreveti (Palaemon elegans), hariliku randkrabi (Rhithropanopeus harrisii) (kuni 20 mm) ja
kirpvihilise Marinogammarus olivii (7-10 mm) Harvem s66di viiksemaid mudilaid,

mudilate marja ning Shuputukate vastseid ja valmikuid (Kudrenko, Kvach 2005).

Dnepri joes moodustavad iimarmudila toidu peamiselt karbid (rdndkarp (Dreissena
polymorpha) (kuni 50 mm) ja herneskarp (Pisidium) (kuni 15 mm), vihilaadsed (miisiid
Mesomysis kowalewskii ja tavaline vesikakand Asellus aquaticus), suruséddsklaste vastsed
ja kalad (Smirnov 1986).

Ponto-Kaspia piirkonna magevetele tiitipilised limuste liigid nagu néiteks rédndkarp,
jarvekarp (Anodonta) (kuni 200 mm) ja herneskarp olid Gimarmudilatele toiduks ka
Doonau jogikonnas (Simonovic et al. 2001). Doonau joes Serbia Prahovo piirkonnas
sisaldas timarmudila suvine lai toiduspekter lisaks mitut liiki tigusid, peamiselt harilikku
punntigu (Lymnaea peregra) (~6 mm) ja Doonau vesikinga (Theodoxus danubialis),
samuti vaheharjasusse, kirpvahilisi (Amphipoda) ja putukaid (kahetiivalisi (Diptera) ja
kevikulisi (Plecoptera) (Simonovic et al. 2001).



Doonau joe Slovakkia osas ldbi viidud toitumisuuring niitas aga timarmudila suhteliselt
kitsast toiduspektrit, kus eelistati olulisel maddral kirpvéhilisi, tigusid s606di
proportsionaalselt nende esinemissagedusega keskkonnas, koiki iilejadnud toiduobjekte
(nditeks vdheharjasusse, surusddsklaste vastseid, kakandilisi) aga pigem valditi (Copp et al.

2008).

Doonau iilemjooksul Saksamaal oli {imarmudila toit samuti oluliselt erinev algse areaali
toitumiseelistustega vorreldes, koosnedes valdavalt kirpvédhilistest (umbes kaks
kolmandikku toidumassist moodustas pontokaspiline tulnukliik Dikerogammarus villosus).
Umarmudila toidusedeli moodustasidki siin ligi 92 % ulatuses teised invasiivsed liigid, mis
nditab ilmekalt Euroopa Okosiisteemis viimastel aastakiimnetel toimunud muutuste toelist

ulatust (Brandner et al. 2013).



2.3 Suhted kohalike kalaliikidega

Viga suur plastilisus keskkonnatingimuste suhtes, agressiivne territoriaalne kditumine ja
oportunistlik toiduvalik muudab timarmudila tugevaks konkurendiks teistele sarnaseid
elupaiku kasutavatele kohaliku fauna esindajatele (Grabowska, Grabowski 2005;
Balazova-L'avrin¢ikova, Kovac¢ 2007). Varasema areaali piirides Kaspia ja Aasovi meredes
konkureerib timarmudil mitmete teiste bentostoiduliste kaladega nagu niiteks mdned
mudillaste (Gobiidae) liigid, latikas (Abramis brama), taran (Rutilus heckelii), vimb
(Vimba vimba), samuti koha (Sander lucioperca) ja tuurlaste (Acipenseridae) noorjargud
(Smirnov 1986; Balazova-Lavrin¢ikova, Kova¢ 2007). Samas on timarmudil vanemate
roovtoiduliste kohade iiheks pdhiliseks toiduobjektiks ja sellest tulenevalt on koha kdrge
arvukuse perioodidel iimarmudil Aasovi meres tunduvalt vdhemarvukam (Svetovidov

1964).

Uutesse elupaikadesse levides ja seal oma arvukust kiirelt suurendades voib timarmudil
pohjustada veekogu Okoslisteemis olulisi muutusi — nditeks Doonaus on peale invasiivsete
mudilate ilmumist tdheldatud mitmete kohalike pohjakalade - hariliku trullingu (Barbatula
barbatula), hariliku volda (Cottus gobio) ja valgeuim-roomariindi (Romanogobio
albipinnatus) — arvukuse progresseeruvat viahenemist (Jurajda et al. 2005; Balazova-
Lavrin¢ikova, Kova¢ 2007). Olulist konkurentsi kirpvéhilistest toitumisel invasiivse
timarmudila ja kohalike liikide Doonau kiisa (Gymnocephalus baloni) ja hariliku ahvena
(Perca fluviatilis) vahel on peetud tdendoliseks ka Doonau joe Slovakkia 15igus (Copp et
al. 2005).
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3. Suur jarvistu

3.1 Levik

Invasiivne iimarmudil on levinud kdigisse Suure jarvistu jarvedesse (Pennuto et al. 2012).
Suur jarvistu asub osalt PGhja- Ameerikas ning osalt Kanadas ja koosneb viiest suurest
jarvest (Ulemjirv, Michigan, Erie, Huron ja Ontario) ning paljudest viiksematest jarvedest
ja jogedest (Waples 2008). Suures jarvistus elab enam kui 180 voorliiki, kellest nii monigi
on pohjustanud suuri 6koloogilisi muutusi (Steingraeber et al. 1996) — pérast iimarmudila
invasiooni laevade ballastvee abil on toimunud muutused kohalike bentiliste
suurselgrootute ja kalapopulatsioonide arvukuses ja levikus nii Suure jarvistu jarvedes kui

ka lisajogedes ja teistes veetihendustes (Pennuto et al. 2012).

Esmakordselt avastati imarmudil Suures jarvistus 1990. aastal St Clairi joes, mis asub
Huroni ja Erie jarve vahel (Jude et al. 1992). Viie aastaga suutis timarmudil levida
koikidesse jarvistu jarvedesse, seega on ta kdige kiiremini eluala laiendanud veeorganism
Suures jéarvistus (Johnson et al. 2005), kuigi Ponto-Kaspia vesikonnast on sinna joudnud
palju teisigi liike (Walsh et al. 2007). Eriti kiire on olnud levik kaldalahistel aladel,
(Phillips et al. 2003) kus timarmudilad eelistavad kivist pShja, mis pakub neile varjupaika
roovkalade eest (Jude et al. 1992). Enim timarmudilaid leidub keskmise voolukiirusega
joelodikudel, koskedest allpool (Phillips et al. 2003) ning jogede kérestikulistes osades
(Carman et al. 2006). Kuigi imarmudil saabus Suurde jérvistusse ballastveega, suudab ta
iseseisvalt edasi levida ning mitte ainult suurtes jarvedes ja jogedes, vaid ka pisemates

vooluveekogudes (Kornis et al. 2010).

Michigani jarvest avastati esimene timarmudil 1993. aastal Calumet’ sadamast (Lauer et al.
2004). Viie aastaga suutsid kalad levida kuni 45km kaugusele oma algsest asukohast
(Bergstrom et al. 2008). Uuriti Michigani vesikonna 73 joge ning iimarmudil oli olemas
neist 26-s (Steingraeber et al. 1996). Fish and Wildlife Service (USFWS) registreeris
timarmudila leviku Michigani vetest Illinoisi vetevorku kiirusega kuni 21 km aastas
vahemikus 1996-2003 (Irons et al. 2006). Umarmudilad on asustanud ala Escabanast
Kiplingini (Michiganis) ning liik on seal arvukas, samuti on leitud tmarmudilat
Saugatuckist, mis asub 45 kilomeetrit 1dunas Grand Havenist (Michigani jarve idakaldal)

(Clapp et al. 2001).
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Erie jarvest avastati imarmudil esmakordselt Clevelandi ldhedalt 1994. aastal ning nelja
aasta pdrast oli liik joudnud levida juba kogu jéirve ulatuses (Johnson et al. 2005).
Umarmudila arvukus tdusis kiirelt 4,2 miljardini, kuid vahemikus 2000-2002 toimus
peaaegu kahekordne langus- 2,2 miljardi isendini. Margata oli asustustiheduse erinevust
kaldaldhistel ning siigavamatel aladel, sest viimases oli timarmudila arvukus 3,8 korda

suurem (Johnson et al. 2005).

Ontario jarve kaguosas registreeriti esimene isend 1998. aastal (Walsh et al 2007). Duluth-
Superiori sadamas, Ulemjirves avastati iimarmudilad esmakordselt aastal 1995. Need
kalad suudavad levida enam kui 20 kilomeetrit kolme aastaga, kuid kuna timarmudilate
ujumisvoime pole viga tugev, sobivad neile iilesvoolu rannakuteks sadamate ja estuaaride

veed (Bergstrom et al. 2008).

1996. aastal piiiiti imarmudilaid ka sisemaa jogedest- Flintist ja Shiawasseest Michiganis,
mis molemad suubuvad Saginawi lahte Huroni jarves ning 1997. aastal kinnitati, et
timarmudil on loonud nendes jogedes populatsioonid (Carman et al. 2006). Flinti joes

leidus enim timarmudilaid karestikulistes osades (Carman et al 2006).

Kui 1996. aastal ei olnud Huroni jirves iimarmudilaid veel registreeritud, siis 1999. aastal
oli seal juba arvukas populatsioon (Schaeffer et al. 2005) ning viie aastaga olid nad levinud
kaldast 34 kilomeetri kaugusele (Bergstrom et al. 2008). Lisaks siin eelnevalt mainitud
Saginawi lahele leidus neid selleks ajaks palju ka Thunderi ja Tawasi lahtedes ning ka
jarve 1dunaosas kaldast kaugematel aladel ja aastal 2002 juba pea koikides paikades, mis
voeti uurimise alla (Schaeffer et al. 2005). Suures jarvistus kasvavad timarmudilad
maksimaalselt 150-180 mm pikkuseks (Kipp et al. 2012) ning populatsioonide arvukus
touseb kiirelt, sest emased 1sendid suudavad kudeda iga 20 pédeva tagant ning kuni 6 korda

hooajal (Jude 1997).
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3.2 Toitumine

Umarmudilad kasutavad laias valikus elupaigatiiiipe Suures jirvistus - alates
vooluveekogudest, kus nende toit koosneb peamiselt veeputukatest (Carman et al. 2006)
kuni profundaalini Ontario ja Huroni jirves, kus nad toituvad peamiselt limustest ja
vahilistest (Crustacea) (Kipp et al. 2012). Vaga aktiivselt toituvad timarmudilad just
kaldast kaugemates piirkondades ning nende mentiii sOltub veesiigavusest ja aastaajast
(Schaeffer et al. 2005), 66sel toituvad timarmudilad aktiivsemalt kui pdeval (Steingraeber
et al. 1996).

Umarmudila invasiooni mdju Suures jérvistus on olnud zoobentose populatsioonidele
mérkimisvairselt negatiivne - kalad soovad laias valikus bentilisi suurselgrootuid,
peamiselt limuseid (Mollusca), millest randkarplased (rdndkarp ja Dreissena rostriformis
bugensis) (20 mm) moodustavad sageli suurima osa nende meniiiist (Kipp et al. 2012).
Enne timarmudila sissetulekut toitusid vaid vdhesed organismid rindkarplastest ning
seetdttu oli tegemist vdhekasutatud liiliga veekogu toitumisahelas, imarmudila invasioon
t01 aga randkarplastesse jaanud energiahulga tagasi toiduahelasse (Johnson et al. 2005(1)).
Umarmudila toidusedeli iseloom sdltub kala suurusest, elutingimustest, aastaajast ja
invasiooni alghetkest, timarmudila toitumine tundub erinevat Suure jérvistu piires, mis

néitab tema paindlikke ja oportunistlikke toitumisharjumusi (Kipp et al. 2012).

Umarmudilatel on iilemised ja alumised neeluhambad, mistdttu suudavad nad edukalt
purustada karpe - need moodustavad suurima osa meniiiist (Phillips et al. 2003). Lisaks
jarvedele on ka jogedes tdiskasvanud imarmudila peamiseks toiduks invasiivne rdndkarp,
nditeks Flinti joes on see liik elanud alates 1990ndatest (Carman et al. 2006). Suuremad
timarmudilad eelistavad rohkem riandkarplasi kui vdiksemad kalad ning sama tulemus on
selgunud uuringutest Detroiti joel, St. Clairi joel, Erie jéarvel ja laborikatsetes (Ray,
Corkum 1997). Invasiivsete rdndkarpide ja D. rostriformis bugensis rohkus Suures
jarvistus pakub timarmudilatele kiilluslikku toidulauda, millest kohalikud kalad ei ole
voimelised efektiivselt toituma, seega on karbid iiks tdendoline pohjus iimarmudila nii
kiireks ja edukaks levikuks (Phillips et al. 2003). Pennuto jt. (2012) Ontario jarves labi
viidud uuringus selgus, et D. rostriformis bugensis moodustas 99% kdikidest leitud
karpidest, sarnane tulemus ilmnes ka Walsh jt. (2007) uuringust. Randkarplased olid Erie
jarves pohiliseks toiduks kaldaldhistel aladel terve aasta 14bi ning nende tihtsus suurenes
kehasuuruse suurenemisega; kaldast kaugemal olid suuremad kui 30 mm réndkarplased
peamiseks toiduks kevaditi (Johnson et al. 2005(1)). Walsh jt. (2007) leidsid, et
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randkarplased jdid oluliseks toiduobjektiks ka kaldast siigavamatel aladel, tipsemalt 55 ja
95 meetri siigavusel. Keskmine tarbitav karpide suurus timarmudilate poolt on Suures

jarvistus 14 mm (Kipp et al. 2012).

Lisaks réndkarplastele soob timarmudil (eriti esimesel eluaastal) ka palju muud.
Umarmudilatel ilmnes selge toidueelistus enam kui 30 mm suurustele pdhjaselgrootutele,
kalad ei olnud oluliseks toiduks iihelgi aastaajal ega iiheski suuruses ning kunagi ei
tiletanud nende mass enam kui 6.5% so6dud toidu kogusest (Johnson et al. 2005(1)). St
Lawrence’i joes elavate timarmudilate magudest leitud tigude (Gastropoda) isenditest
moodustasid 80% samblatigu (Amnicola), jarjekorras jargmine oli lametigu (Gyraulus
(5%)), secjarel Physella (3%) ning sootigu (Stagnicola) (3%) (Kipp et al. 2012). Lisaks
tigudele soid timarmudilad surusdésklasi, karpvihilisi (Ostracoda) (~1 mm) ja kirpvéhilisi
ning vdhem eelistati rdandkarplasi, Hirudinea ning lestalisi Acari (~1 mm) (Kipp et al.
2012). Suviti muutuvad kirpvéhilised ja surusddsklased muude aastaaegadega vorreldes
tunduvalt olulisemaks (Johnson et al. 2005(1)). Eelnevad uuringud on nididanud, et
iimarmudila toitumine Flinti joes on sarnane kohalike vooluveekogude pdhjatoiduliste
kaladega, koosnedes lisaks suruséddsklaste vastsetele ka Hydropsychidae vastsetest ning
kivipaeviklaste (Heptageniidae) neidistest (Kipp et al. 2012). Kui tuua vélja viis kdige
olulisemat toiduliiki tmarmudila 60pdevases meniiis, siis lisaks surusdidsklaste ja
Hydropsychidae vastetele (leiduvus magudest vastavalt 45 ja 7%) ning Heptageniidae
neidistele (2%) olid olulised ka surusddsklaste nukud (4%) ning vesikirbud (Daphnia)
(kuni 5 mm). Vesikirbud olid olulised, sest maikuus moodustasid need lausa 78%
timarmudila toidukogusest, kuid neid leiduski vaid iihel kuul. Umarmudilad toitusid kogu
24 tunni viltel, kuid nende saagitiiiip erines pdeval ja 60sel. Kuna surusdisklaste ja
Hydropsychidae vastsed triivivad 60siti, siis s60di neid enim just pdevasel ajal bentosest;
koige rohkem surusdésklaste nukke ning Heptageniidae neidiseid aga hoopis 66siti (Kipp
et al. 2012). Toidusaagi triivimine pole iimarmudilale takistuseks, sest kirpvéhki, mida
s00di arvestatavalt palju, ei leidu bentoses (Carman et al. 2006). Johnson jt. uuring
(2005(1)) Erie jérves andis aga tulemuseks, et imarmudila mentiiis olid tdhtsusjarjekorras
zooplankton (40.2 %), rindkarplased (38.3 %) biomassi poolest, neile jargnesid
surusddsklased (14.4%), limused (3.8%), muu bentos (3.1%) ja kalad (0.3%).

Phillips jt. (2003) uuringu tulemustest saab vilja tuua erinevas suurusklassis iimarmudilate
toidueelistused: koik tmarmudilad so6id peamiselt bentilisi suurselgrootuid, eriti

veeputukaid. Surusdidsklaste vastseid ja nukke sdid rohkelt igas suuruses iimarmudilad,
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kuid suuremad (75 mm) pikkused kalad soltusid neist kdige vihem (Phillips et al. 2003).
Kokkuvdttes oli vdiksemate kui 45 mm iimarmudilate meniilis 7 erinevat toiduobjekti,
suurematel (45 kuni 59 mm) 12, jargmistel (60 kuni 74 mm) 13 erinevat toiduliiki ning
koige suurematel (iile 75 mm) kaladel oli vaatamata peamiselt surusddsklaste soomisele
toiduvalik erinevate objektide vahel kdige rohkem tasakaalus (Phillips et al. 2003). Palju
soid viimased samuti kivipdeviklasi ja mudapaeviklasi (Caenidae) (Phillips et al. 2003).
Carman jt. (2006) andmetel toituvad noored iimarmudilad Suures jérvistus peamiselt
lilijalgsetest (Arthropoda), kuigi 50-60 mm pikkuselt toimub muutus limuste eelistamise
kasuks. Kogu populatsiooni arvestuses sdid 90% zooplanktonist kuni 1-aastsed
timarmudilad (Johnson et al. 2005(1)). Igal siigavusel soid suuremad ja pisemad mudilad
viiksemaid saakobjekte, nditeks silesaba-héndurit (Bythotrephes longimanus) (kuni 15
mm) ja muud zooplanktonit ning bentilist meiofaunat, eriti vahilisi. Madalamates tsoonides
(27-46m) tarbisid timarmudilad rdndkarplast D. rostriformis bugensis ning siigavamates
tsoonides (55-73 m) s6id koik timarmudilad rohkem kohalikke selgrootuid, nt véihilist
relikt-kuulmiksaba (Mysis relicta) (kuni 25 mm), siivavee kirpvahilisi ning keraskarplasi
(Sphaeriidae) (kuni 25 mm) (Schaeffer et al. 2005).

Ontario jirve kaguosas leiti limarmudilate maost neli erinevat saakobjekti tiiiipi:
randkarplased, kuulmiksaba (Mysis) (kuni 30 mm), véhilised ning kalad; réndkarplaste
leidumise tihedus {imarmudila maost vidhenes veesiigavuse kasvades, kusjuures
kuulmiksaba leidumine hoopis kasvas siigavuse suurenemisega (Walsh et al. 2007). 55
meetri stigavusel oli 6% timarmudilatest kohus kuulmiksabasid ja 97%-I randkarplasi, 130
meetri stigavusel aga leidus 97% tmarmudilatest maos kuulmiksabasid ja 20%-I
randkarplasi, koik kogutud karbid olid aga ainult D. rostriformis bugensis (Walsh et al.
2007) Koikidel siigavustel oli véhilisi s66nud mudilate kogupikkus lithem kui neil, kes ei
olnud véhilistest toitunud, kuid samas oli kalu s66nud timarmudilate pikkus pikem Kkui neil,
kes polnud seda teinud (Walsh et al. 2007). Uurimuse tulemuste kohaselt ei leitud
korgemal kui 130 m siigavuselt iihtegi kuulmiksaba, kuid s66nud olid neid igal siigavusel
ujuvad tmarmudilad. Pdevasel ajal vdib kuulmiksabasid leida bentosest, kuid 60siti
lilguvad nad toitumiseks vees tilespoole (Johnson et al. 2005(1)). Oma paindliku meniiii
tottu on kuulmiksaba otsaldppemisel imarmudilal erinevalt teistest kaladest ikka toitu
piisavalt (Walsh et al. 2007).

Erie jarves on timarmudilad saavutanud korge asustustiheduse, kuid vaatamata sellele on

bioloogid hakanud arvama, kas sellest ikkagi piisab, et kontrollida rindkarplaste vohavaid
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populatsioone, sest nende hinnanguline aastane randkarplaste tarbimine (uuritud aastatel
1995-2001) moodustas koigest vihem kui 1% nende karpide koguarvust (Johnson et al.
2005(1)). Niisuguse tarbimise juures ei suuda timarmudil tdepoolest randkarplaste arvukust
kontrollida, selleks peaksid ka teised kalad hakkama neist karpidest rohkelt toituma. Kipp
jt. (2012) uuringu analiitisis St Lawrence'i joe kohta on vilja toodud voimalikud pdhjused
timarmudila vdhesele mdjule: kalad on liiga viiksed ning toituvad seetottu randkarplastest
viahe; nad eelistavad liiga palju teisi toiduliike; need kaks liiki ei kohtu sobival ajal, et
mudil saaks neist toituda; suhteliselt madal timarmudilate tihedus ning ebasobivad

statistilised vahendid muutuste mirkamiseks.
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3.3 Suhted kohalike kalaliikidega

Suures jéarvistus on tdheldatud timarmudila ja teiste pohjacluviisiga kalade vahel nii toidu-
kui ka ruumikonkurentsi (Janssen, Jude 2001) ning on leitud, et kohalike liikide
populatsioonide arvukus on vihenenud pérast iimarmudila sissetungi (Dubs, Corkum
1996). Umarmudil on hakanud vallutama kaldast kaugemaid alasid, mille siigavus on enam
kui 50m (Schaeffer et al. 2005) ning ohustab seega oma konkurentsiga ka siigavama vee
kalu. Lisaks elupaiga hdivamisele ning toidu nimel konkureerimisele suudab timarmudil

segada ka mdne liigi kudemist.

Ruumikonkurents

Sebrakalad (Percina caprodes) elavad niiteks Duluth—Superiori sadamas ning nende
elupaik kattub iimarmudilate omaga, mistottu on sebrakalade arvukus pérast konkurendi
sissetungi vdhenenud (Jude et al. 1995). Cottus cognatus ja Cottus ricei eluala ulatub
Ulemjirves sadamast kuni 210 meetri siigavuseni ja kalad eelistavad enim 50-90 m
stigavust vett, kuid nad on otseses konkurentsis iimarmudilaga oma riannakul madalas vees
kudemispaiku otsides (Bergstrom et al. 2009). Bergstrom jt. (2009) lébi viidud katse
kédigus tousis koos viibides timarmudilate kaal ning langes kohalike liikide oma, sest
timarmudil suutis tarbida suurema osa piiratud toidukogusest ning katsest voib jireldada, et

umarmudilad oleks ka looduses kohalikest liikidest edukamad.

Cottus bairdi on ohustatud, sest liigi kaldaligidane elupaik kattub {imarmudila omaga
(Dubs, Corkum 1996). Dubs ja Corkumi (1996) laborikatses selgus, et {imarmudilad
kaitsesid varjupaika ning riindasid koiki sissetungijaid olenemata kalaliigist, esines ka
tagaajamist ja niisama teiste isendite kaugele tdrjumist. C. bairdi hoidis timarmudilast
eemale akvaariumi kaugesse nurka ega olnud mingilgi viisil agressiivne, millest voib
jareldada, et timarmudil voib torjuda C. bairdi kaldadirest siigavamale vette, kus nad
satuvad tihemini suuremate loomade saagiks, neil on vdhem toitu ja leidub vdhem haid
kudemispaiku (Dubs, Corkum 1996). Uuringud néitavad C. bairdi drastilist langust Clairi
joes pédrast imarmudilate saabumist (Jude et al. 1995) ning isendeid leiti siigavamalt veest
(enam kui 9 m). Sarnaselt ohustab imarmudil ka teisi bentilisi liike, nditeks Parastacoidae,
juba mainitud sebrakala (Dubs, Corkum 1996) ja Etheostoma nigrum (Lauer et al. 2004).
Mirgatav populatsioonide arvukuse vdhenemine vdib viia liigi hdvinemiseni kohtades, kus

timarmudilate rohkus piisima jaab (Lauer et al. 2004; Dubs, Corkum 1996).
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Lisaks voldastele on tdheldatud konkurentsi ahvenatega, sest imarmudilad ja pdhjaeluviisi
faasis olev kollane ahven (Perca flavens) eclistavad mdolemad kivist veepdhja (Ray,
Corkum 1997) ja suuri veetaimi (Jude et al. 1992).

Mairgatava mojuga on imarmudila toitumine viikesuu forellahvena (Micropterus
dolomieu) vastetest kaldast kaugemal (Steinhart et al. 2004). Steinhart jt. (2004) uuringu
kdigus eemaldati pesalt valvav vidikesuu forellahvena isane ning jilgiti imarmudila
kaitumist; imarmudil ligines kiirelt koorumata vastsetega pesale ning eelistas seega vihem

koorunud vastseid ja saagiks langesid vastsetest katse kdigus vastavalt 1000 ja 400 tiikki.

Toidukonkurents

Teatud arenguastmetes kattub imarmudila ja C. bairdi meniii (Dubs, Corkum 1996).
Viikesed timarmudilad ja C. bairdi toituvad modlemad pehmetest selgrootutest, kuid
iimarmudilatel on parem lateraalsilisteem, mis voimaldab neil vidheses valguses edukamalt

saaki margata ja piiiida (Jude et al. 1995).

Jargnevaks liigiks, mille eluviis on pérast timarmudila sissetungi héiritud, on kollane
ahven, kes s06b pohjaselgrootuid, mille asustustihedus on limarmudila tdttu vdhenenud
(Duncan et al. 2008). Augustis toituvad timarmudilad ja viikesed kollased ahvenad
sarnaselt kahetiivalistest ja zooplanktonist, véiksed ja keskmise suurusega kalad
kummastki liigist sdid lisaks ka kirpvéhilisi ja tihepaevikulisi (Ephemeroptera) (Duncan et
al. 2011).

Kuigi iimarmudil on védga kiire kasvuga ja edukas paljuneja, ohustab ka seda liiki kisklus
teiste kalade poolt- iiks silmapaistvam iimarmudilatest toituja on justkui vastupanuks
viikesuu forellahven. Umarmudilad pole kaloririkkad, kuid nad annavad enam energiat kui
paljud suurselgrootud ning rohkem kui 60 mm pikkustele vdikesuu forellahvenatele on
timarmudilate vastsed peamiseks toiduks (Steinhart et al. 2004 (1)). Lisaks kaladele on
hakanud timarmudilatest toituma ka kaks liiki veemadusid (Nerodia sipedon insularum ja
Nerodia sipedon) (Jones et al. 2009). Esimene neist on Erie jarves ohustatud liik ning saab

90 % tema toidust moodustavad iimarmudilad (Jones et al. 2009).
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4. Laanemeri

4.1 Levik

Umarmudil levis Ponto-Kaspia vesikonnast Li#inemerre samamoodi nagu Ka iile ookeani
Suurde jarvistusse- laevade ballastveega (Kornis et al. 2012). Esmakordselt avastati
timarmudil Ladnemerest 1990. aastate alguses Pucki lahest Poolast (Skora, Stolarski 1993;
Ojaveer 2006) ning geneetilised analiilisid nditavad, et just sealt algas edasine levik
tilejadnud Gdanski lahte ja kaugemale Ladnemerre (Bjorklund, Almqvist 2010). Gdanski
lahes on iimarmudil hdivanud 400 km? suuruse ala (Strake et al. 2013). Poola vetes on
timarmudilal piisivad populatsioonid kolmes regioonis- Gdanski lahes, Vistula laguunis ja
Vistula joes kuni 40 km iilesvoolu (Sapota 2004).

Litis leiti esimene timarmudil Liepaja lahedalt 2004. aastal ning 2005. aastal ka Liivi lahe
1ounaosast (Strake et al. 2013). Praegu on iimarmudil Liivi lahes arvukuselt kolmas liik,
millest olid omakorda arvukamad kolme ja enama aasta vanused kalad (Strake et al. 2013).
Eesti vetest avastati iimarmudil esmakordselt 2002. aastal Parnu lahest (Ojaveer 2006).
Edaspidi pole timarmudilaid Parnu lahest enam leitud, kuid kuna Muuga lahes on nad
arvukad, siis jarelikult on nad suutnud edukalt Soome lahe suunas levida (Ojaveer 2006).
Bjorklund ja Almqvist (2010) kinnitavad oma uurimuses, et imarmudilad on joudnud ka

Rootsi 1dunarannikule.

1999. aastal registreeriti esimene timarmudil Saksamaa vetest Rugia saare ldhedalt ja 2003.

aastal juba mitmest paigast pdhjarannikul ja Laéne-Rostockis (Corkum et al. 2004).

Gdanski lahes eelistavad timarmudilad kivist, liivast vai karpidega kaetud veepdohja, samuti
sobivad neile uppunud esemed, mille vahel end varjata (Skora, Rzeznik 2001). Pucki lahes
leiti enim imarmudilaid just liivapinnaselt, millel leidub ka pdohjataimestikku (Ray,
Corkum 1997).

Seega on timarmudil hdivamas kogu Laddnemere rannikualasid. See liik ei jaanud antud
merre piisima esimese saabumisega, sest on teada ka varasematest populatsioonidest, mis
kadusid ruttu ning alles parast 2000. aastat on toimunud véga kiire levik (Bjorklund,
Almgvist, 2010). On pakutud, et kohalike kiskjakalade vdhenemine Gdanski lahes liiga
ohtra kalapiiligi ning elupaikade rikkumise tottu on soodustanud {imarmudila
populatsioonide vohamist (Almqvist, Strandmark 2010). Umarmudil suudab Kiirelt

kohastuda uue elupaiga tingimustega, mida tdestab Bjorklundi ja Almqvisti 2010. aasta
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uurimuse tulemus, millest selgus, et iksteisele ldhedastes uurimispaikades olid
timarmudilad péarast kiimmet pdlvkonda iiksteisest geneetiliselt méargatavalt erinevad. Kiire
kohastumine erinevate elutingimustega oli kindlasti abiks Lainemere edukal hoivamisel
(Bjorklund, Almgvist 2010).
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4.2 Toitumine
Skora ja Rzezniku (2001) uurimuse jaoks koguti iimarmudilaid Gdanski lahe mitmest

paigast ning kaladest leiti 10 erinevat s66dud liiki. Selgus, et sarnaselt Ponto-Kaspia
vesikonnale ja Suurele jarvistule toitub timarmudil ka Gdanski lahes limustest, millest
olulisemad olid so6dav rannakarp (Mytilus trossulus) (10-15, kuni 50 mm) ja balti
lamekarp (Macoma balthica) (1 mm) (Skora, Rzeznik 2001). Suhtelise tdhtsuse jargi olid
aga koige enam tarbitud s66dav rannakarp, mis moodustas kuni 50% timarmudila toidust
ning liigi osakaal oli eriliselt suur septembrikuus (Karlson et al. 2007) ja balti lehtsarv
(Idotea balthica) (Skora, Rzeznik 2001). S66dava rannakarbi leiduvus magudest suurenes
timarmudilate leidmise siigavusega, kuid balti lamekarpi olid vordvéarselt soonud igal
uuritud siigavusel leidunud timarmudilad (Strake et al. 2013). S66dav rannakarp oli koige
suurema massiga saakobjekt, samas kui vesiteod (1 mm) moodustasid ainult 4% toidu
kaalust, kuigi nad olid kdige arvukamad (Skora, Rzeznik 2001). Hulkharjasussid olid
vihem tavalised kui védhilised ja mdlemad moodustasid véikse osa toidu kaalust. lgas
vanuses iimarmudilatele olid tahtsad vesitigude perekond Hydrobia ning hulkharjasussid,
keda esindas tavaline harjasliimukas (Nereis diversicolor) (Skora, Rzeznik 2001; Karlson,
Almgqvist 2007). Uldiselt purustab iimarmudil karpe enne neelamist, kuid on ka selliseid,
mille kala suudab tervelt alla neelata- neist suurim oli so6dava rannakarbi terve karp, sest
see on 10-15 mm pikkune (Skora, Rzeznik 2001). Rohkelt suudab iimarmudil tervelt
neelata aga viga viikeseid balti lamekarpe, mis on enamasti 1 mm pikkused ega vaja
purustamist; monel juhul leiti theainsa kala kdhust 500 balti lamekarpi (Skora, Rzeznik
2001).

Kalaindiviididel erineb saakobjekti tiilip soltuvalt kehasuurusest ja elupaigatiiiibist (Skora,
Rzeznik 2001). Vanuselises vordluses oli magude tditumus suurim viie ja enam aasta
vanustel timarmudilatel ning véikseim kaheaastastel kaladel (Strake et al. 2013).
Kaheaastastel kaladel oli olulisimaks toidukomponendiks s66dav rannakarp ning see ja ka
kalavastsed muutusid meniiiis vanusega iiha vihemtidhtsamaks (Strake et al. 2013). Balti
lamekarbi téhtsus aga kasvas vanusega ja moodustas suurima osa viie ja enama aasta
vanuste iimarmudilate toidust (Skora, Rzeznik 2001; Strake et al. 2013). Zooplanktonist
toitusid vaid véikseimad, kuni 7,9 cm pikkused timarmudilad, kelle meniiiis olid olulised
ka kirpvéhilised, balti lehtsarv ja hulkharjasussid (Skora, Rzeznik 2001; Strake et al.
2013). Kooskdlas kala kehasuuruse kasvuga suurenes karpide téhtsus toidus (Strake et al.

2013). Keskmise kehasuurusega (13-15 cm) timarmudilatele osutusid olulisemateks
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limusteks so6dav rannakarp ja vesiteod ning suurtele (15-23.5 cm) kaladele balti lamekarp
(Skoéra, Rzeznik 2001; Strake et al. 2013). Suurimad kalad (16-18 c¢m) toitusid rohkelt
karpidest (s66dav rannakarp; balti lamekarp; Cardium) ja B. improvisus. (Skora, Rzeznik
2001). Nende meniiii oli iisna kesise valikuga, koosnedeski vaid Kkarpidest ja
vadneljalalistest (Cirripedia) (Skora, Rzeznik 2001). Parast analiilisimist erineva
kehasuurusega kalu samast elupaigast selgus, et vihkide ning hulkharjasusside tdhtsus

vihenes kehasuuruse suurenemisega (Skora, Rzeznik 2001).
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4.3 Suhted kohalike kalaliikidega

Vodorliigina tuli iimarmudilal kehtestada omale territoorium uues levilas, mistottu tuli
konkureerida kohalike liikidega. Sarnaselt Suure jarvistuga voib jagada iimarmudila suhted

teiste kaladega toidukonkurentsiks ja ruumikonkurentsiks.

Ruumikonkurents

Elupaiga parast konkureerib iimarmudil Ladnemeres eelkoige lestaga (Platichthys flesus)
vahel (Kornis et al. 2012). Peamiselt on timarmudil see, kes hdivab lesta elupaiga ning
torjub viimase vilja. Karlsoni jt uurimusest (2007) selgus, et ajal, mil imarmudilaid leidus
koige rohkem, olid lestad torjutud siigavamasse vette (10 ja 13 m), kuid juulis, kui
imarmudilaid oli vdhem, leidus lestasid igal siigavusel. Umarmudilate vihene tabavus
madalas vees (3m), nditab, et kudemine toimub veel madalamas vees, nditeks 1.5 m
stigavusel kivisel pinnasel kalda déres, kuid Gdanski lahes on kudemispaikade saadavaus
limiteeritud ja see sunnib lesta siigavamale rdndama (Sapota 2004). Samamoodi on
negatiivses seoses iimarmudila ja ogaliku (Gasterosteus aculeatus) arvukus Léénemeres
(Corkum et al., 2004). On tdheldatud ka konkurentsi teiste mudilatega Gobiidae (eriti P.

microps, P. minutus, G. niger) ning emakalaga (Zoarces viviparus) (Corkum et al. 2004).

Toidukonkurents

Toidu nimel konkureerib iimarmudil jéllegi lestaga. Lest toitub sarnaselt timarmudilale
pohjaelustikust ning kdige suurem kattuvus toidusaagi osas on pisemate lestade ning igas
klassis timarmudilate vahel juulikuus (Karlson et al. 2007). Kdige suurem toitumine
toimub liikidel vastupidistel aastaaegadel, seega pole konkurents viga tugev, kuid ressursi
vihenedes muutub see suuremaks ning on oht, et imarmudila suur arvukus torjub lesta
tema elupaigast vélja (nagu eelnevalt 6eldud, on iiheks faktoriks ka elupaiga véhesus)

(Karlson et al. 2007).

Umarmudil on leidnud omale koha Liéinemere toiduvdrgustikus ka saakloomana. Andmed
2003.-2006. aastast nditavad, et imarmudil oli peamine toit tursale Gdanski lahes ning
niisamuti oli ta vdga oluliseks toidusaagiks ka ahvenale, kusjuures timarmudila téhtsus
toidus kasvas ahvena suuruse kasvuga. Voib arvata, et tursa ja ahvena tottu jouab karpide
(kellest toitub imarmudil) energia modda toiduahelat pidi niitid ka kiskjateni (Almqgvist,
Strandmark 2010). Lisaks kaladele on hakanud timarmudilatest toituma ka réovlinnud,
timarmudila suur arvukus on viinud monede kalatoiduliste lindude populatsioonide kasvuni

(Kornis et al. 2012). Hallhaigru (Ardea cinerea) pesade arv kahekordistus ténu
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imarmudilate rohkusele aastatel 1999- 2003, mil iimarmudil moodustas lausa 95% lindude
toidukogusest (Kornis et al. 2012). Haigrud toituvad just madalas vees (20 kuni 30 cm
stigavusel) ujuvatest tmarmudilatest (Skora, Rzeznik 2001). Sarnane on olukord
kormoranidega (Phalacorocorax carbo), kelle arvukus Pucki lahes on tunduvalt kasvanud
parast imarmudilate invasiooni Lddnemerre (Skora, Rzeznik 2001). Kohati moodustab
umarmudil lausa 90% kaladest, keda kormoranid so6vad (Skora, Rzeznik 2001), 1999.
aastal tarbisid kormoranid umbes 900 tonni kala ning timarmudilad olid eriliselt arvukas
saak juunist augustini (Corkum et al. 2004). Seega on timarmudil vdga oluline toit
sukelduvatele ja kahlavatele lindudele (Skora, Rzeznik 2001) ning on teada, et rohke

kisklus suudab kontrollida timarmudila arvukust (Kornis et al. 2012).
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5. Arutelu

Umarmudil on viga edukas invasiivne vodrliik. Antud tddst selgus, et liigi toitumine on nii
selle loodulikus kodupaigas Ponto-Kaspia vesikonnas kui ka uutes elupaikades Suures
jirvistus ja Liinemeres iisna sarnane. Umarmudil toitub igal pool peamiselt limustest ning
vdahemal madral erinevatest selgrootutest. Kala poolt eelistatuim limus ridndkarp on
samamoodi levinud oma péritolupaigast Ponto-Kaspia vesikonnast nii Euroopa jogedesse
kui ka iile Atlandi ookeani Suurde jarvistusse, pakkudes iimarmudilale rohkelt toitu, sest
rindkarp ei ole kohalike kalade eelistatud toiduobjekt. Usna samal perioodil, mil algas
tiimarmudila invasioon Lé&nemeres, tdheldati ka karpide arvukuse tdusu, mistottu ei saa
markimata jétta, et just see vois olla imarmudila edu (kiire levik, arvukuse tdus) aluseks
(Sapota 2004). See annab timarmudilale tohutu eelise, sest kui mdoned toidukomponendid
peaks liigtarbimise vo0i keskkonnamuutuste tottu vélja surema, saab tmarmudil ikka
piisavalt energiat randkarpidest. Vordlus iimarmudila toitumisest tabelis 1. Tabelis toodud
andmetest saab niha juba eelnevalt mainitud sarnasust saakobjektide rithmade vahel ning
jareldada, et iimarmudila toitumine on Ladnemeres palju liigivaesem kui Suures jarvistus
voi Ponto-Kaspia vetes. Siiski voib peituda tegelik pdhjus selles, et imarmudila toitumine
on Ladnemeres liiga vihe uuritud ning vajab edasist uurimistddd, niiteks pole tdenidoline,
et iimarmudil ei s66 TUhtegi veeputukat voi s66b niivord vdhe vidhilaadseid. Liigi
toitumisdkoloogia muutub suure tdendosusega levilat laiendades ning seega oleks uued

uuringud véga asjakohased.

Rindkarpidest toitumine ja lai toiduspekter pole aga ainsana iimarmudila edu saladuseks.
Liik on oma péritolupaiga ajalooliste muutumiste tdttu kujunenud oportunistlikuks ning
uutele elutingimustele vastuvdtlikuks (Brown, Stepien 2008). Kalad kaitsevad viga
agressiivselt oma territooriumi ning nad on suhteliselt suured bentostoidulised
pohjaeluviisiga kalad. Kudemine toimub neil mitmeid kordi pesitsusperioodi viltel ning
isased kaitsevad oma pesi. Umarmudila pdlvkonnad on pirast invasiooni lithenenud,
viikesed mudilad saavad kiiremini sugukiipseks ning see teeb liigist samuti hea uute
elupaikade koloniseerija (Corkum et al. 2004). Lisaks on timarmudilad veel ka
euriihaliinsed, nad levivad véiga edukalt nii magevees kui ka kuni 37%o soolsusega Aasovi
mere vees, kus nad piisisid kuni 1980. aastateni (Balazova-Lavrin¢ikova, Kovac 2007).
Kirjeldatud omadused voimaldavad olla iimarmudilal edukas toidu- ja ruumikonkurentsis

ning uute alade koloniseerimisel.
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Tabel 1. Umarmudila toitumine vordlevalt Ponto-Kaspia vesikonnas, Suures jérvistus ja

Lainemeres.
Rithm Ponto-Kaspia vesikond Suur jérvistu Laanemeri
Limused Munajas ebapiparkarp Réndkarp S66dav rannakarp
Lamarcki stidakarp D. rostriformis bugensis | Balti lamekarp
Mytilaster lineatus Samblatigu Vesiteod
Hydrobia salinasii Lametigu B. improvisus
Umarakeermene vesitigu | Physella
Korvkarplased Stagnicola
Réandkarp Keraskarplased
Herneskarp
Jarvekarp
Harilik punntigu
Doonau vesiking
Kakandilised Keraskakand Balti lehtsarv
Balti lehtsarv
Tavaline vesikakand
Vihilaadsed Réndkrabi Karpvéhilised Kirpvéhilised
Leander sp. Hirudinea
Palaemon sp. Lestalised
Toruvahk Vesikirbud
Elegantne krevett Silesaba-handur
Harilik randkrabi Relikt-kuulmiksaba
Marinogammarus olivii | Kuulmiksaba
Mesomysis kowalewskii
Kirpvahilised
Putukad Suruséisklaste vastsed Suruséidsklased
Kahetiivalised Hydropsychidae vastsed
Kevikulised Kivipdeviklaste neidised
Rongussid Tavaline harjasliimukas Tavaline harjasliimukas
Kalad Boyeri ateriin Forellahvena vastsed Erinevad kalavastsed
Euroopa ansoovis Erinevad kalavastsed
Tiilgas
Mudilad
Kalamari ja vastsed

Umarmudilate mdju kohalikele kooslustele on mirkimisviirne. Kuna liik on laiendanud
oma levilat lithikese ajaga viga palju, siis tekib mojutatavaid liike jérjest juurde.
Umarmudil séob teiste kalade marja, maime ning endast viiksemaid kalu. Mudilad
torjuvad oma kodukohast vélja voldaseid Suures jarvistus (Dubs, Corkum 1996) ja lesta
Léaanemeres (Kornis et al. 2012). Enamasti on timarmudilad konkurentsis teistest kaladest
edukamad oma pesade kaitsmise, agressiivsuse ja portsjonilise kudemise tdttu. Samas on

mitmed kiskjad hakanud ka {imarmudilast toituma ning sellega on invasiivne voorliik
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toiduvorgustikku sisse liilitunud. Ladnemeres on tmarmudila peamiseks vaenlaseks
kormoranid ja Suures jarvistus teised kalaliigid, kes so6vad iimarmudila noorjarke (Kornis
et al. 2012). Nagu on eelnevalt toimunud paljude sissetungijatega, voib ka timarmudila
arvukus saavutada oma tipu ning seejérel millalgi stabiliseeruda (Steinhart et al. 2004 (1)).
Kuna timarmudilad sobivad toidusaagiks, siis on nditeks kormoranid hakanud neist
toituma, misjarel hakkas kiskja puudumise tottu emakala ja Kilu arvukus Kiirelt kasvama;
see omakorda pdhjustas aga zooplanktoni vihenemise ja vetikate biomassi tdusu (Bzoma,
Stempniewicz 2001). Umarmudilad s66vad rindkarpe ning nende energia jouab ka
roovkaladeni, kes toituvad timarmudilast, pohjustades kaudselt rodvkalade arvukuse tdusu
(Charlebois et al. 1997). Umarmudil vdib oma toitumisega tuua pdhjast iiles saasteaineid,
mis on tarbitud pdhjaselgrootute poolt (Corkum et al. 2004). Umarmudilat sdédvad
roovkalad, keda piitiavad harrastuskalamehed ning seeldbi jouavad need saasteained ka
inimesteni (Charlebois et al. 1997; Corkum et al. 2004). Seega, timarmudil on oma
arvukuse, kiire leviku, saasteainete liigutamise, teiste liikide negatiivse mojutamise ja
toiduahelate muutmisega globaalselt nii majanduslikult kui ka Okoloogiliselt

tahelepanuviirne liik.

Naiteks Doonaus esinevad timarmudilal sarnased parasiidid nagu nende looduslikus
kodupaigas Ponto-Kaspia vesikonnas ning liigile ainuomaseid parasiite pole iildse
tdheldatud (BaldaZzova-L'avrincikova, Kova¢ 2007). Siiski vdivad limarmudilad olla raske
botulismihaiguse edasikandjateks, kuna Corkum jt. (2004) uuringus mérgati, et botulismi
haigestunud linnud olid s66nud rohkem timarmudilaid kui terved liigikaaslased (Corkum et

al. 2004).

Laanemerre saabusid iimarmudilad 1990. aastate alguses ning péarast mitut katset suutsid
moned populatsioonid seal piisima jddda (Skora, Stolarski 1993). Edaspidine levik toimus
Kiirelt ja arvukus kasvas. Ladnemeres sarnaneb timarmudila toitumine lesta, teiste mudilate
ja emakalaga, millest markimisvddarne on siiski konkurents lestaga. Agressiivse
koloniseerijana voib iimarmudil lesta tema elupaigast vélja torjuda ning ressursi vihenedes
saakobjektide kittesaadavust lestale vihendada. Umarmudilad on joudnud Liinemeres
juba kaugele levida (Soome laheni) ning konkurentsi peaaegu et puudumine ja tolerantsus
temperatuurile panevad arvama, et liik jouab levida ka Ladnemere pdhjapoolseimasse
osasse ning Atlandi ookeani suunal lddnde. Kuigi arvatakse, et invasiivsete liikide edu

kaob kohe, kui moni oluline keskkonnatingimus muutub, siis tdendoliselt tduseb
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timarmudilate arvukus Ladnemeres aastate jooksul. Sellele viitab timarmudila asurkonna

kaekaik Suures jarvistus, mis on Ladnemerega suhteliselt sarnane 6kosiisteem.

Umarmudila niitel saab riikida invasiivsete voorliikide mdjust iildiselt ning see liik
toestab, miks tuleks paremini kontrollida vodraste liikide uutele aladele introdutseerimist.
Nii nagu timarmudil, hakkavad ka teised (hiljem invasiivseks muutunud) vodrliigid
kiiremini paljunema ja levilat laiendama, tdrjuvad vélja looduslikult kohalikke liike, kellest
on tulnukliik agressiivsem, suurem voi tugevam, pohjustades seeldbi kahju ka inimesele-
naiteks viheneb oluliste piitigikalade, metsloomade, taimede jt arvukus vai sureb moni liik
ildse vilja. Nagu selgus timarmudila niitel, siis voivad voorliigid muuta liike toiduahelas
ja tuua sinna saasteaineid, mis jouavad viimaste liilideni (nt inimene). Vorliik voib seeldbi
pohjustada haigusi vOi miirgistusi, mille péritolu ei pruugi ilma antud voorliigi
toitumisdkoloogiat tundmata teadagi. Kuna transport ja reisimine intensiivistuvad kindlasti
tulevikus veelgi, siis on pohjust arvata, et invasiivseid voorliike tekib {tha enam juurde.
Oluline on aga neid uurida, et voimalike vahenditega piirata liigi edukust ja mdista, kuhu

voib levila laieneda, et seda voimalusel dra hoida.
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6. Kokkuvote

Antud t66 esimene eesmark oli vorrelda timarmudila toitumist tema loodusliku kodupaiga
ja Suure jirvistu ning Liinemere vahel. Umarmudil toitub viga paljudest liikidest ning
suudab oma mentiiid korrigeerida vastavalt saagi kittesaadavusele. Selgus, et liigi isendite
toitumine on sarnane nii looduslikus kodupaigas Ponto-Kaspia vesikonnas kui ka Suures
jarvistus ja Ladnemeres, kus timarmudil s66b peamiselt limuseid. Ponto-Kaspia vesikonnas
on nendeks limusteks jogedes suuresti raindkarbid ning jérvedes ebapiparkarp ja Lamarcki
siidakarp. Nooremad t{imarmudilad toituvad enne limustele iileminekut aerjalalistest,
zooplanktonist ja vdhilaadsetest. Suures jédrvistus on eelistatumateks limusteks
randkarplased randkarp ning D. rostriformis bugensis, véhilised (nditeks kuulmiksaba),
zooplankton ja veeputukad. Umarmudila noorjirgud eelistasid enim just zooplanktonit ja
vahilisi. Ladnemeres on timarmudilate eelistatuimaks limuseks enim s66dav rannakarp
ning ka balti lamekarp, lisaks oli oluline komponent ka balti lehtsarv. Viikesed
timarmudilad s66vad kdige rohkem hulkharjasusse, kirpvahilisi ja samuti balti lehtsarvi.

Tépne vordlustabel on arutelu osas (tabel 1).

Umarmudil on levinud kdigis viies Suure jirvistu jirves ning ka mitmes vesikonna jdes.
Enam kui 20 aasta jooksul on levila mitmekordselt suurenenud ja isendite arvukus tohutult
kasvanud. Ladnemerre joudis liikk 1990. aastate alguses ning sellest alates on toimunud
samamoodi levila laienemine, kuid timarmudilad pole seal veel nii suure mdjuga nagu
Suures jarvistus. Isendeid on leitud nii Eestist, Latist, Leedust, Poolast, kui ka pdhja poolt
Soomest ja Rootsist. Oma looduslikus kodupaigas Ponto-Kaspia vesikonnas hoivab
iimarmudil samuti uusi alasid, sest litk on levinud Euroopa ja Venemaa jogedesse. T60
teine eesmdrk oli selgitada vélja, kas mitmekiilgne toitumine on iimarmudila edu
saladuseks. Umarmudilate poolt enim piiiitud saakobjekt rindkarplased olid jdudnud levida
ka liigi uutesse elupaikadesse Suurde jarvistusse ja Ladnemerre. Lisaks, Suures jarvistus on
randkarbid timarmudilale sisuliselt piiramatu toiduallikas, kuna kohalikud kalaliigid ei ole
randkarpidest toituma asunud ja viimane on seetdttu erakordselt arvukas. “Loppematu”
toiduressursina on riandkarbid timarmudilale eeliseks arvukuse tdstmisel. Seetdttu arvan, et
toitumistiilip ongi iimarmudila eduka invasiooni suurimaks aluseks, kuid sellegi poolest on
ka agressiivne kéditumine, portsjonkudemine ja pesade kaitsmine véga olulised omadused

teiste kalaliikide edestamisel.
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Seeparast tekitab timarmudila invasioon kohalikele liikidele rohkem kahju kui kasu.
Sarnase eclupaiga vOi toidutliiibi pérast peavad kalad omavahel konkureerima ning
timarmudil voidab oma agressiivsuse ja arvukuse (kudemine mitu korda aastas) tottu. Kui
iildiselt on timarmudil rannikuldhedase madala vee kala, siis niilidseks on liik laiendanud
oma levila ka siigavamasse vette ning ohustab seetdttu ka sealseid liike. Suures jarvistus
kannatavad timarmudila sissetungi tottu enim voldased, ahvenad ja sebrakalad.

Ladnemeres on aga enim ohustatud lest.

Ladnemeres levib iimarmudil joudsalt edasi. Samas on liilitunud timarmudil ka kohalikku
toiduahelasse ning voib olla kohalikele kiskjatele vdgagi oluline toiduobjekt ning seega
voib eeldada, et ka looduslikud tegurid véivad hakata iimarmudila levikut Lidnemeres
piirama. Ometigi viitavad aga tulemused Suurest jirvistust, mis on Ldinemerele viga
sarnane Okosiisteem, et 1dhimal ajal on meil Lad&nemeres pdhjust oodata pigem iimarmudila

levila laienemist ning arvukuse kasvu.
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7. Summary

Feeding ecology of an invasive species round goby (Neogobius
melanostomus) in different regions of its expansive area of distribution

The first aim of this paper was to compare the diet of round goby in its native region with
the Great Lakes and the Baltic Sea. Round goby has a very wide-ranging diet and it is able
to change its feeding according to prey availability. It became evident that the diet of round
goby is quite alike in Ponto-Caspian region, the Great Lakes and the Baltic Sea- in all of
these the fish mainly eats molluscs. These were mostly Abra ovata and Cerastoderma
lamarckii in Ponto-Caspian region. Young round gobies feed before switching to molluscs
on copepods, zooplankton, and crustaceans. In the Great Lakes the most preferred molluscs
are zebra mussel and Quagga mussel, but also Mysis, zooplankton and water insects are
important. Molluscs like bay mussel and Baltic macoma and next to them crustacean
Idotea baltica are the most important food items in the Baltic Sea. Young round gobies
tend to eat polycheates, amphipods and also Idotea baltica the most. Precise comparison is
visible in discussion chapter (Table 1).

The round goby is widespread in all of the Laurential Great Lakes and in many rivers and
tributaries, too. With more than 20 years its range has widened multiple times and its
abundance has increased. The species was introduced into the Baltic Sea during the
beginning of the 1990s and since then the area of distribution has expanded, but gobies do
not have as great impact as they have in the Great Lakes. Species have been found from
Estonia, Latvia, Lithuania, Poland and also from northern areas like Finland and Sweden.
Round goby is also invading new areas in its native region, because species have been
found from European and Russian waters. The second aim of this paper was to find out if
round goby’s varied diet is the reason for its success. The fishes common food molluscs
had already spread into Great Lakes and the Baltic Sea when round goby arrived. Besides,
in the Great Lakes there are quite unlimited food resource, because any other fish don’t
prefer them that much but it is very abundant. Preying on zebra mussels is an advantage for
round goby to increase its abundance. This is the reason why I believe that round goby’s
diet is the key of its success, but nevertheless, its aggressive behaviour, spawning multiple
times a year and protecting their nests are also very important factors in outcompeting

other species.
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This is why the invasion of round goby causes more damage than benefits. Fishes with
similar habitat or diet have to compete and round goby tends to be better because of its
aggressive behaviour and abundance (spawning multiple times a year). If round goby is
normally a fish with near shore and shallow habitat, then now it has expanded to deeper
areas also and threatens species with deeper water habitat, too. In the Great Lakes, the
cottids, perches and common logperch are the ones that have suffered the most after the

invasion of round goby. In the Baltic Sea, flounder is most threatened.

In the Baltic Sea the round goby is successfully extending its area of distribution. Though,
the round goby has switched itself into local food chain and could be an important prey for
predators and we can assume that natural factors are going to restrict the expansion of
round goby in the Baltic Sea. Results from the Great Lakes, which is a similar ecosystem
to the Baltic Sea reveal that we should rather expect expansion of the area of distribution
and abundance growth of the round goby.
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8. Tidnuavaldused

Ténan vdga oma juhendajaid Aare Verliini ja Lauri Saksi, kes olid t66 valmimisel suureks
abiks.
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