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Sissejuhatus
Tanapéeva Uha globaliseeruvas maailmas globaliseeruvad ka liigid. Seda soodustab levinud

transport ja kaubandus, inimeste suur mobiilsus ja asustustihedus (Mack et al. 2000).
Globaliseeruvatest liikidest saavad invasiivsed liigid, kui nad tungivad sisse ja levivad
aladele, mis on varem nende poolt asustamata ja jddvad sinna elama. Invasiivne liik on liik,
kes vBib ohustada 6kostisteeme vai liike, tekitades majanduslikku v6i keskkonnakahju. Uued
liigid toovad kaasa Okoslsteemide muutusi, mdjutavad piirkonnas elavaid liike, toovad kaasa
omakorda parasiite, haiguseid vdi muid kaasreisijaid, vdivad tuua inimesele nii majanduslikku
kahju kui ka kasu. Igal juhul on invasiivsed liigid uudseks funktsiooniks ning vajavad

tundmadppimist ja tdhelepanu, et osata nendega toime tulla (Bax et al. 2003).

Invasiivsed liigid on edukad just noortes meredes. La&dnemeri on noor ja liigivaene veekogu.
Seepérast on Lainemeres palju invasiivseid liike ja nende sissetung on hoogustunud just
viimasel ajal, kuna hoogustunud on laevatransport (Internet 5). Ladnemeres puudusid seni
krabid ja teised sarnase toiduvalikuga selgrootud kiskjad. Uued liigid, kes hiljuti on jéudnud
Eesti vetesse, on naiteks krabi Rhitropanopeus harrisii, tmarmudil Neogobius melanostomus
(Internet 7), vesikirp Cercopagis pengoi (Internet 6). Siit tulenebki kusimus, kuidas need
liigid vOivad mojutada Laanemere okoslisteemi, millist mju endaga kaasa tuua ja kuidas
néeb valja tulevik kooselus invasiivsete liikidega. Nendele kisimustele vastuste andmiseks on

vaja aga teada vodrliikidest lahemalt.

Kéesoleva t06 eesmark on vaadelda krabi Rhitropanopeus harrisii levikut ja 6koloogiat.
Rhitropanopeus harrisii’l eesti keeles kinnitatud liiginime pole. Raamatus ,,Elu La&anemeres,*
mis on ilmunud aastal 1963, nimetab A. Jarvekilg teda tavaliseks randkrabiks ja see on eesti
keeles liigi esmane mainimine. Hetkel kasutatakse rohkem inglise keelest tblgitud nime
»-mudakrabi“ voi ,,Harrise mudakrabi®, nii ka ké&esolevas t00s. T60s vaadeldakse mudakrabi
Okoloogiat, avaldatavat mdju ja levikut ning levikumehhanisme, et tutvuda selle uue liigiga,
kdrvutada mujalt saadud teadmisi Eesti oludega, osata hinnata potentsiaalset ohtu ja mdju,

mida mudakrabi kaasa tuua voib.



Mudakrabi anatoomia ja fiisioloogia
Mudakrabi kuulub loomade (Animalia) riiki, lulijalgsete (Arthropoda) hdimkonda, véhkide

(Crustacea) klassi, kdrgemate vahkide (Malacostraca) alamklassi, kimnejalaliste (Decapoda)
seltsi, krabiliste (Brachyura) infraseltsi, Panopeidae sugukonda, Rhitropanopeus perekonda
(Internet 2). s

Kdigil kimnejalalistel on kolm eesmist rindmikusegmenti peaga kokku kasvanud ning
nimetatud segmentide jasemed on moondunud I8ugjalgadeks. Viimased osalevad
toiduosakeste haaramises ja nende edasitoimetamises suuava juurde. Viis tagumist, vabadele
rindmikusegmentidele kinnituvat rindmikujalgade paari talitlevad liikumiselunditena. Nende
viie paari kdimisjalgade jargi ongi selts saanud oma nimetuse. Tihti on m&ned neist jalgadest
varustatud sdrgadega, harvem ebasdrgadega. Rindmikujalad painutavad ja sirutuvad
jarjestikuliselt, kusjuures sama jalapaari parem ja vasak jalg ei astu kunagi Uheaegselt.
Krabilistel (Brachyura) on sorad ainult k&imisjalgade esimesel paaril. Parem ja vasak sorg on
tihti erineva ehitusega: Uiks neist on teisest kas suurem vai erinevad nad kuju poolest (Birstein
et al. 1982). Enamik mudakrabidest on paremakéelised. Mudakrabidel esinevad
selgeltndhtavad seosed sdrgade laiuse vOi korguse ja sdrgade pikkuse vahel, ning sdrgade
pikkuse ja kooriku laiuse vahel. Sorgade pikkus on seotud kooriku laiusega, ndidates, et
kooriku laius on sobiv sdra pikkuse ennustamiseks. Mehhaanilised eelised haardeks voi
haarde tugevus ei muutu krabi suurusega ja ei erine sugude vahel. Kuigi mudakrabid on
vadiksemad kui paljud teised liigid, on nad sama tugevad vdi tugevamad oma haarde tugevuse
poolest (Milke, Kennedy 2001).

Kimnejalaliste pea ja rindmik on kaetud pearindmikukilbi ehk karapaksiga, mis on krabilistel
luhike ja lame. Pearindmikukilbi eesots on sageli veninud vélja ogalaadseks, terava tipuga
otsaorgiks ehk rostrumiks. Pearindmikukilbi pinnal esineb ménikord andureid ehk Kiile,
miugaraid ja ogasid, millel on kaitsefunktsioon. (BirStein et al. 1982). Mudakrabi pearindmiku
laius ulatub tavaliselt 2 - 3 cm-ni (Internet 1). Tdiskasvanud isaste krabide suurus varieerub
4,5 mm ja 14,6 mm vahel, emaste suurus 4,4 mm kuni 21 mm. Karapaks on laias laastus
nelinurkne ja umbes sama pikk kui lai, kumer rohkem eest taha kui kuljelt kiiljele. Keha kdige
laiemas kohas on kaks pdiki jooksvat triipu (Internet 2). Kooriku kbige laiema koha ja

silmade vahel asuvad (hel joonel neli kiilgmist hammast (Internet 3).

Lopused on pearindmikukilbi ehk karapaksi kiljekurdude poolt dleni kaetud ega ole
valjastpoolt néhtavad. Pearindmikukilbi kiljekurdude ja kehaseina vahel asetseb kummalgi



kiljel I8pusekoobas. Veekogu pdhjal kulgevate kiimnejalaliste pearindmikukilbi alumised
servad on tihedasti liibunud kehaseina vastu, jalgade aluslilid on arenenud tugevamini ja
seoses sellega on I8pusekoopad valiskeskkonnast peaaegu téielikult isoleeritud, mis takistab
IGpuste saastumist pdhjasette osakestega. Vesi tungib 16pusekoobastesse spetsiaalsete avade
kaudu, mis krabilistel paiknevad sorgade aluslilide ees. LoOpusekoopast véljub vesi

pearindmikukilbi eesosa alumise serva alt.

Varrelised liitsilmad paiknevad kummalgi pool otsaorgi alust. Silmad on igasse suunda
pOdratud, mis tagab avara vaatevalja. Silmavarres asetseb mitu sisendristuselundit. Nende
poolt verre eritatavad hormoonid reguleerivad pigmendi paiknemist pigmendirakkudes,
kestumist, ainevahetust, vere suhkru- ja kaltsiumisisaldust ning osalevad koikide
sisendristuselundite koosttds. Ees- ja tagatundlad on krabilistel vaga luhikesed.

Kimnejalaliste nagu ka mudakrabi tlalduad on alati voimsad ja nende ulesandeks on toidu
tikkideks rebimine ja peenendamine. Esimesed alalduad on vaikesed, teistel alaldugadel on
aga suur valisharu — skafognatiit, mille liigutused tagavad vee vahetumise l8pusekoopas.
Skafognatiit sooritab 120 kuni 200 166ki minutis, kusjuures 10 minuti kestel uueneb vesi
I6pusekoopas 2 - 25 korda, sbltuvalt vee temperatuurist, hapnikusisaldusest ja kiimnejalaliste

liigist.

Toelistel krabilistel on tagakeha mddtmed tugevasti véhenenud ja alati kdverdunud rindmiku
alla, nende tagakehalillide arv on (eriti isastel) vahenenud, ujujalad on taandarenenud,
sabajalad aga puuduvad hoopis. Mddda veekogu pohja kulgevatel kiimnejalalistel ja ka
mudakrabil on ujujalgade p&hiliseks funktsiooniks osalemine sigimises: emastel on nad ainult
arenevate munade  kinnituspaigaks, isastel aga talitlevad eesmised ujujalad
kopulatsioonielundina. (Birstein et al. 1982). Mudakrabil on neli pikka, ndtket ja hdredalt
karvast jalga (Internet 3). Tema sorad on otstest laiad ja valgete tippudega erineva suuruse ja
kujuga. Kooriku esiosa on peaaegu sirge, kergelt saagjas. Uldine kehavéarv on rohekas-pruun
(Internet 1).

Mudakrabi silmapaistvaim omadus on v@ime taluda krabilise kohta ebatavaliselt suurt
soolsusvahemikku, ta suudab taluda soolsusi 0,5 mageveereservuaaridest kuni 20,4
joesuudmetes (Fowler et al. 2013). Ainevahetuse taseme muutused, mis on mdjutatud
keskkonna soolsuse poolt, on pdhjustatud suuresti kulutatud energia erinevustest, sailitamaks
sobivat osmootilist kontsentratsiooni kehavedelikes. Kdrge ainevahetustase vaikseimate

(nooremate) mudakrabi isendite seas tuleneb morfoloogilistest, fusioloogilistest ja

5



biokeemilistest muutustest, mis seostuvad kasvamisega. See vOib tuleneda ka energia
kulutamisest osmoregulatsioonile. Ténu faktile, et vaiksemad (nooremad) krabid kasvavad
Kiiremini ja kestuvad, on nende kesta labilaskevGime suurem. Aktiivne ioonide transport on

vajalik selleks, et &ra hoida ioonide kadu kehadest.

Soojuse tootmine, mis on usaldusvaarne infoallikas naitamaks kogu metaboliseeritud energia
mahtu kdikides organismis toimuvais fisioloogilistes protsessides, tundub olevat hea nditaja
looma kohanemisvdime ja seisundi hindamiseks soolsuse stressi all. Teised kehalised
funktsioonid, nagu stiidame l66gisagedus, ei seostu hésti osmootilise mahutavusega. loonilise
ja osmootilise tasakaalu sailitamiseks vajalikku energiat vdib hinnata tapselt, tuginedes

muutustele hapniku tarbimises v8i looma ainevahetuse tasemes.

Soolsus ei muutnud mudakrabil oluliselt seost maksimaalse ja puhkeperioodi ainevahetuse
tasemete vahel, aga on vdimalik, et selles suhtes on mudakrabi koorikloomade seas erandlik.
R.harrisii ainevahetuse tase, mdddetuna kui soojuse hajumine, kasvab proportsionaalselt
osmootilise mahutavuse kasvuga. Edasine osmolaalsuse gradiendi suurenemine ei pdhjusta
méarkimisvéarseid muutuseid ainevahetuse tasemes, viidates, et R.harrisii on efektiivne
osmoregulaator madalamatel soolsustel. Et séilitada korget osmootilist mahutavust ka
madalamatel soolsustel, peab Rhitropanopeus harrisii kulutama markimisvaarselt palju
energiat. Osmootilise mahutavuse 91% vahenemine soolsusel 7 - 23 pdhjustab mudakrabil

50% metaboolse taseme vahenemise.

Osmoregulatsiooni ei mojuta mitte ainult aktiivsed, vaid ka passiivsed protsessid.
Rhitropanopeus harrisii on vdimeline vahendama oma eksoskeleti vee l&bilaskvust madalatel
soolsustel. Riimvee liikidel on Uhtlasi madalam ioonide vaheline tdmme vdi suurenenud
rasvhapete sisaldus kahekihilises membraanis, mis muudab labilaskevdimet. Veelgi enam,
need liigid vBivad kohanemise vdi geneetilise triivi tulemusena muuta populatsioone, mis

asustavad erinevaid keskkondi ja geograafilisi regioone (Normant, Gibowicz 2007).



Paljunemine
Mudakrabi on ovipaarne. Paljunemise hooaeg sdltub laiuskraadidest. See toimub juulist

augustini  pohjaaladel, maist septembrini parasvoétmes, aprillist novembrini l6una
piirkondades, naiteks Mehhiko lahes (Forward Jr. 2009). Isased krabid paarituvad emastega,
kandes sperma emaste spermahoidlasse (Internet 3). Suurematele emastele kantakse Ule
rohkem spermat kui véikestele ja seda pikkade paaritumise perioodide jooksul. Mudakrabil on
suur sperma ning munade hulk ja nad hoiustavad spermat mitmeteks kurnadeks. Paaritumine
toimub suurema tdendosusega siis, kui emased on hilises ovulatsiooni staadiumis, olenemata
emaste suurusest. See néitab, et emastel on rohkem elujéulisi seemnerakke, mis nende mune
viljastavad ja see tdstab isaste tbendosust olla selle pesakonna isa. Rohkemate seemnerakkude
ja suurema seemnevedeliku Glekandumine toimub tavaliselt pikemate paaritumiseperioodide
jooksul ning suurematele emastele kantakse lle rohkem spermat, kuid tilekantava sperma hulk
ei olene isaste suurusest. Ulekantud sperma hulk ning seemnevedeliku kaal erinevad suuresti
erinevate isendite vahel. Rhitropanopeus harrisii spermahoidlate kaal on palju suurem Kui
teistel krabiliikidel nagu Pachygrapsus transversus, Uca beebei, Uca terpsichores ja
Eurypanopeus depressus. Liigid, nagu mudakrabi, kellel on pikem paaritumisperiood,
kannavad tavaliselt Ule rohkem spermarakke, aga ei pea rohkem seemnevedelikku le
kandma, kuna isased vdivad Ule kanda erinevates kogustes nii spermarakke kui ka
seemnevedelikku. Seemnevedeliku kaal pole vastavuses spermarakkude arvuga (Rodgers et
al. 2011). Munad saavad viljastatud seespidiselt ja seejarel surutakse nad htlaseks ké&snjaks
munade massiks, mida hautakse kdhu ja Ulejddnud keha vahel (Internet 3). Emane saab
muneda kuni neli pesakonda Uhest paaritumisest (Internet 1). Isaste tahelepanu vditmise
strateegiate erinevustest ja paaritumise pikkusest s6ltub kas emased kasutavad hoitud spermat
munade viljastamiseks v0i peavad nad uuesti paarituma, et jargmist kurna toota (Rodgers et
al. 2011).

Umbes kolm kuni neli pdeva peale paaritumist kaevavad emased ennast kuni silmadeni
pinnasesse ja hakkavad munema. Mune kandvad emased j&&vad seejarel varjatuna
purdsetetesse, karpidesse v8i mudasse. Emased munevad tavaliselt 1200 kuni 4800 muna,
munade arv oleneb nende suurusest (Internet 4). Munade arv kurna kohta ja munade arv
aastas kasvasid vastavalt emaste kehakaalu kasvule. Munade viljastamisel kasutatud (vOi
raisatud) seemnerakud vdivad varieeruda 1- 170 seemnerakuni (Rodgers et al. 2011). Munad

jadvad seotuks ema pleopoodiga, kuni nad kooruvad. Keskmine munade haudumise aeg on 16



paeva (Internet 4). Temperatuuridel Gle 20°C vétab embriio areng aega umbes kiimme péeva
(Forward Jr. 2009).

Poolveelised ja tdusuvoondi liigid kipuvad vabastama vastseid oisel ajal maksimaalse vOi
kdrge amplituudiga tdusude ajal, aga sublitoraali liigid, kuhu kuulub ka mudakrabi, nii ei tee
(Rodgers et al. 2011). Vastseid vabastatakse rutmiliselt tdusu ajal loodelistes jéesuudmetes ja
kahe tunniste intervallidega parast péikeseloojangut mitteloodelistes joesuudmetes (Christy
2011). R. harrisii emased, kes elavad joesuudmetes, kus puuduvad looded, vabastavad
vastseid O0péevase ritmiga, mille mdjul vastsed vabastatakse 2-3 tunniste intervallidega
parast paikeseloojangut. Rutm vG@ib olla mdjutatud ka valguse poolt: pime tsiikkel ja
vabastamine 00sel vahendavad visuaalset Kkisklust vastsetele ja haavatavust korgetele
veetemperatuuridele. Kindlates tingimustes vfivad emased poolodpdevaste loodetega
jOesuudmetest alustada vastsete valjutamist tdusu ajal ja jatkata seda umbes jargmised kaks
tundi (Forward Jr. 2009). Selline kombinatsioon erineb eri regioonide vahel. Naiteks USA
idarannikul ja Jaapanis toimub see kombinatsioon kevadtdusude ajal (kGrgemail amplituudil),
kuid Portugali rannikul Mondego joesuudmes toimub see kvadratuursete loodete ajal
(veerandkuu ajal). Mondego joesuudmes valjastavad kdik dekapoodide liigid oma vastseid
Oise mddna ajal kuu esimeses veerandis. Vastsete vabastamine ei toimu terve 66 v6i mdona
jooksul sama intensiivsusega. Noorkuu ajal toimus 06sel vastsete vabastamine suurema
intensiivsusega, mille korghetked olid pé&evase mdodnalaine alguses. Teistel tundidel oli
vastsete arvukus madalam. POhiliselt toimus Portugalis vastsete vabastamine keskdol,

mddnalainete alguses kuu esimeses veerandis (Goncalves 2003).

Taiskasvanute ja embriote rollid koorumise aja kontrollimisel paistavad s6ltuvat, kas
emased lilguvad eemale oma tavapérastest elupaikadest voi kaitstud haudumiskohtadest, kuhu
vastsed vabastatakse. Mida maisemad liigid, seda ulatuslikum on liikumine ja suurem on
emaste panus vastsete vabastamise ajastamisesse nendel ajalistel skaaladel. Enamiku
sublitoraali koorikloomade seas kontrollivad vastsete vabastamise aega arenevad embriiod,
kes valjastavad peptiidferomoone, mis stimuleerivad vastsete vabastamise kaitumist emaste

poolt, et suinkroniseerida munade koorumise aega.

Mune kandvad emased pumpavad perioodiliselt oma kdhte, et anda hapnikku embrtotele ja
sugevad mune enda kaimisjalgadega (Forward Jr., Bourla 2008). R. harrisii emased, nagu
enamus krabisid, véljutavad oma vastsed 15 minutilise purske ajal. Vastsete vabastamise ajal

tdstavad emased end oma kéimisjalgadele pusti ja pumpavad tarmukalt oma k6htu, vabastades



vastseid iga pumpamise liigutusega (Christy, 2011). Seega dikteerivad embriiod koorumise
aja, kuid emased on vastutavad vastsete vabastamise siinkroonimise eest (Forward Jr. 2009).
R.harrisii embriiod eemaldusid emastelt koorumise 66l ning asusid mehhaaniliselt kooruma
umbes samal ajal ja samal perioodil kui need, kes jadvad emaste kilge kinnitunuks. Eelnevad
eksperimendid R.harrisii liigiga néitasid, et mdjutamine toimub enamasti embriioarengu
hilisemas faasis, kui silmapigmendid on juba nahtavad. Kui krabide véljaarenemata embrtioid,
kellel puudub silmapigment, hoiti muutumatutes tingimustes, ilmnes nende koorumisel nérk
O66pdevane ritm (Forward Jr., Bourla 2008). Laboratooriumi muutumatutes tingimustes, kus
temperatuur, soolsus ja valgus ei muutunud, jatkavad emased vastsete vabastamist samuti
kindlatel aegadel, mis nditab vastsete vabastamiseks kasutatavat sisemist kella. Vastsete
vabastamine on krabidel Uhekordne, parimal juhul kahekordne stiindmus. Rhithropanopeus
harrisii vastsete vabastamise ajastamine vdib kaasneda valguse- ning loodete tsiklitega;
soolsusega, valgusega ja hiidrostaatilise réhutsuklitega laboratooriumis (Christy, 2011).

Emaste paljastumine kiskjatele ajal, kui nad vabastavad vastseid, vdib olla kasulik teistele, et
oma vastseid vabastada. Kisklus emaste tle sellel ajal kui nad haudumiskohtadest valja
ilmuvad, et vastsed vabastada, vdib samuti kaasa aidata teatud ajal vastsete eraldamisele.
Taiskasvanud kontrollivad vastsete vabastamise aega, mis on seotud korraga kahe naddala
jooksul vdi kuulise loodete-tsiikliga, kontrollides, millal nad kurameerivad ja paarituvad, ja
millal toimub emaste ovulatsioon ning millal algab haudumine (Christy 2011).

Vastsed on péarast koorumist umbes 1 mm pikkused, varustatud pikkade ogadega ja triivivad
koos planktoniga. Jarelvastsestaadiumi 16puks on krabid 2 mm pikkused, esilekiindivate
silmadega ja osaliselt arenenud jétketega (Internet 3). Nende selgroog on palju pikem Kui
teistel krabidel, kes arenevad ranniku ja avamere vetes ja selgroogu kasutatakse kiskjate, nagu
vaikesed jOesuudmete kalad, térjumiseks (Forward Jr. 2009). Krabi areng tdiskasvanuks
toimub 11-43 péevaga, arenemise Kkiirus oleneb temperatuurist (Internet 1). Vastsed labivad
neli vastsestaadiumi ja Uhejarelvastse staadiumi, mis on enne metamorfoosi planktilised
(Forward Jr. 2009). Samuti areneb vastne aeglasemalt, kui soolsus on vdga madal vdi vaga
kdrge (Internet 1). Sugukupsus saavutatakse stinnist jargmisel sigimisperioodil, kui kooriku
laius on isastel 45 mm ja emastel 4,5 kuni 55 mm (Internet 4). Vastsete séilimine
jOesuudmetes nditab, et vastsed on vaga tolerantsed temperatuuri ja soolsuse suhtes. Nad
voivad areneda esimesse krabistaadiumi soolsustel 2,5 — 40 ja temperatuuridel 15-35°C. Siiski
kdige optimaalsemad tingimused on soolsuse 15-20 juures ja 20-25°C vahel (Forward Jr.
2009). On leitud, et nii téiskasvanud kui vastsed vGivad kuni 30 péeva vastu pidada véga
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madalatel soolsustel, kuid vastsed ei ja& ellu soolustel alla 1. Seega v6ib olla see mudakrabi
levikut limiteerivaks teguriks, kuid sellest hoolimata on mudakrabisid leitud elamas ja

paljunemas vetes, mille soolsus on tavaliselt alla 1 (Roche et al. 2008).

Vihjed, mis kiirendavad vOi aeglustavad jarelvastsete aega, mis kulub metamorfoosile, et
jouda esimesse krabi staadiumi, on uuritud mitmete ranniku ja jéesuudmete krabiliikide jérgi.
Uldiselt kiirendavad metamorfoosi keemilised vihjed taiskasvanud krabidelt, veeline
taimestik, biokiled, liigi I6hnad, j6esuudme vesi, foolhapped ja saagiléhnad. Aega
metamorfoosini pikendavad avamere vesi ja madal soolsus (Forward Jr. 2009). Mudakrabi
vastsed likkavad metamorfoosi edasi kui nad peaksid olema kaldunud avamere poole voi
mujale ebasobivatesse tingimustesse, kuni nad on joudnud sobivasse paika, tavaliselt
joesuudmetesse (Fitzgerald et al. 1998). Vastsed vGivad edasi liikata metamorfoosi ka siis, kui
nad pole leidnud sobivat substraati, mida asustada, nditeks korallpankasid. Rhithropanopeus
harrisii vastsete arvukus saavutab oma tipu peale vihmaperioodi algust. Selle tulemusena
kasvab vastsete arvukus pankade lahedal. Ulemjooksul koorunud vastsed liiguvad suurvee
perioodil allavoolu (Tolley at al., 2012).

R.harrisii vastsed jadvad samadesse jOesuudmetesse téiskasvanutele lahedale, vastsete
vabastamine tdusu ajal aitab arvatavasti valtida stressitekitavat madala soolsusega vett.
Vastsetel on mdned kaitsemeetodid Kiskluse vastu: nad liiguvad 6isel ajal vertikaalselt ja neil
on varjureaktsioon, et véltida kiskjatega kohtumist, ning nad kasutavad pikki okkaid
torjevahendina. Vastsete vertikaalne rdandamine on ajastatud loodete jargi, kui vastsed
tdusevad tdusuveega ja langevad mddnalainega. Mudelid nditavad, et horisontaalne liikumine
kahaneb mddna ja tBusuga, kuna loomad liiguvad siigavale, kus horisontaalsed hoovused on
norgimad. Nii saavad nad alati jddda madala soolsusega aladesse. Uuringud néitavad, et
R.harrisii vastsed voivad tdusta ja langeda piisavalt kiiresti, et leida enda jaoks sobivamad
temperatuuri, soolsuse ja rohu looduslikud gradiendid (Forward Jr. 2009).

Rhitropanopeus harrisii emaste ja isaste vahelist visuaalset suhtlemist ei ole leitud. Nende
madalaveeline hagus elupaik on viinud nad varjatud eluviisile ja viitab, et arvatavasti
mangivad keemilised vihjed olulist rolli nende paaritumises, toiduotsimises ja kiskjate
valtimise strateegiates. R. harrisii varjatud eluviis pdhjustab arvatavasti kiskluse vahesust.
Seega saavad liigil olla pikemad paaritumisperioodid, nad saavad veeta rohkem aega partnerit
otsides ja vastassugupoolt peibutades, ja isased saavad rohkem piihenduda igale paaritumise

sindmusele (Rodgers et al. 2011).
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Mitmeid aastaid on kasutatud kahjurite kontrollimise vahendeid, et kontrollida moskiitode
levikut ja paljunemist joesuudmete vetes. Limiteerimaks méju mitte sihtmargiks olevatele
organismidele, kes elavad moskiitode elupaikades, on sinteesitud juveniilsushormooni
analoog (JHA), mis imiteerib looduslikku putuka juveniilsushormooni, et mdjutada
valikuliselt putukkahjureid. Need JHAd segavad putukate elutsukleid, muutes embriode ja
vastsete arengut ja pikendades arengu perioode. Koorikloomad elavad moskiitode
paaritumiselupaikades, on putukatele flilogeneetiliselt ja kaitumuslikult véga sarnased ja
vOivad olla samuti JHA moju tdttu ohustatud. Kontsentratsioonid, mis esialgu hadaohus
olevaid krabide vastseid ei mdjutanud, viisid hiljem ellujagdmuse kahanemisele. See viis
statistiliselt markimisvaarse suremuseni ning ellujaanute hilinenud arenguni, mis maojutab

koorikloomade populatsiooni edukust nendes joesuudmetes. (Cripe et al. 2002)
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Mudakrabi kui toiduvorgustiku osa
Rhithropanopeus harrisii on omnivoor, toitudes detriidist, loomsest ja taimsest materjalist

(Hegele - Drywa, Normant 2009). Kuigi mudakrabi on omnivoor, v6ib tema
toitumisstrateegia s6ltuda nii mudakrabi elupaigast kui ka aastaajast. Piirkondades, kus
toiduressursid on viletsad, nditeks Dead Vistula joes, on suuremat kasvu krabidel paremad
voimalused kui véikestel (Normant, Gibowicz 2007). Omnivoorina toitudes saab R.harrisii
mitmekulgse toidulaua, mis tagab parima kasvu: loomsest materjalist saavad krabid vajalikke

proteiine ja rasvasid, taimsest materjalist saavad nad vajalikke toitaineid.

Mudakrabide kdhtudest leitud toidu varieeruvusele ei oma markimisvaarset moju ei sugu ega
krabi suurus, kuid asustatud piirkonnast sdltus suuresti, mis tulpi toitu mudakrabi oli s66nud
— mida suurem oli piirkonna elurikkus, seda mitmekesisem oli ka s66dud toit. Analtdsitud
mudakrabi isendite kdhtudest on leitud Chlorophyta, Amphipoda, Ostracoda, Polychaeta,
Gastropoda ja Bivalvia jadnuseid. Kuna aga Ladnemeres on elurikkus palju suurem kui Dead
Vistula joes vdi Vistula laguunis, on R.harrisii seal téendoliselt hdlmatud marksa enamatesse

toiduvorgustikesse.

Poolas Dead Vistula joes toitub R.harrisii peamiselt loomadest, nagu néiteks harjasliimukast
Hediste (Nereis) diversicolor, sOtdavast rannakarbist (Mytilus edulis), réndkarpidest
Dreissena polymorpha ja jarvetdlvikust Cordylophora caspia, ja taimedest, naiteks vetikatest

Cladophora sp. vdi Enteromorpha sp., ja surnud loomsest ainest.

Poolas Vistula laguunis on mudakrabi raipestdja, kes toitub detriidist vdi D. polymorpha’st.
Surnud organisme leiab R.harrisii tbendoliselt oma vaga hésti arenenud kemoretseptorite
abil. Odra j6e lahes toitub R. harrisii enamasti detriidist, vetikatest, loomsetest jadnustest ja

anorgaanilisest materjalist.

Gdanski lahes on mudakrabidel aga paremad toitumistingimused kui Dead Vistula joes,
millele annab Kinnitust Gdanski lahe krabide téis kdht (samal ajal kui Dead Vistula j6est
plutud krabidel polnud peaaegu kunagi koht tdis). Gdanski lahe isendid olid suuruselt
vaiksemad ning toidu tarbimise hulk nende vaiksemate krabide hulgas vdib olla piiratud saagi,
keda nad on vdimelised jahtima, koguse poolt. Teisalt on véikestel krabidel aga Kkiirem
ainevahetus kui suurematel ja vanematel indiviididel. Suuremad mudakrabid, kellel on

suuremad vBimalused saagi putdmiseks, ei hangi toitu, kui neil on piisavalt energiavarusid.
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Krabide toiduvalik oleneb selle ké&ttesaadavusest keskkonnas, aga ka selle seeditavusest.
Krabid valivad tihti madala vdi keskmise energiavéartusega toiduaineid, millest toitained on
kergemini omastatavad. Kuigi koorikloomade toit on madala energiavaartusega, pakub ta
siiski piisavalt vajalikke mineraale ja kaltsiumi. On aga oluline, et toidust saadav energiahulk
kompenseeriks s66gi hankimiseks kulutatud energia. Krabid kuuluvad liikuva bentilise
elustiku hulka, kuid tavaliselt nad ainult roomavad mdéda pinda, &kilised liigutused pole
nende loomuses ning nad pole head jahimehed. Seega toituvad nad tavaliselt paiksetest
organismidest, makrofiittidest voi detriidist. Eriti armastavad krabid karpe ja tigusid, kelle
kojad nad oma sorgadega lomastavad. Véike karpide osa, mis on Gdanski lahe krabide
kdhtudest leitud, on tingitud sellest, et pehmekehaline saak nagu karbid ja hulkharjasussid-,
vOtab vahem aega seedimiseks erinevalt kdvast saagist nagu koorikloomad. Huvitaval kombel
leiti nii Gdanski lahe kui ka Dead Vistula joe krabide kdhtudest amfipoodide kooriku
fragmente, kuigi amfipoodid liiguvad kiiremini kui krabid (Hegele — Drywa, Normant 2009).
Mudakrabid on olulised karpide tarbijad. R.harrisii on ks olulistest kiskjatest, kes peavad
jahti véikestele karbiliikidele Ischadium recurvum ja Mytilopsis leucophaeata, kes elavad ja

kasvavad austripesades (Milke, Kennedy 2001).

Kuigi isased krabid on tavaliselt aktiivsemad ja agressiivsemad, ja nende sdrad on
massiivsemad, on nii isaste kui emaste toiduotsimise sagedus sarnane. See vdib aga olla
tingitud ka sellest, et vaatlused on l&bi viidud suvel, kui on emaste paaritumisperiood. Sel ajal
kaevuvad emased krabid pinnasesse ning toituvad oma toiduvarudest, mida nad on eelnevalt

kogunud (Hegele — Drywa, Normant 2009).

Mudakrabist v@ivad toituda veelinnud ja kalad (Kotta, Ojaveer, 2012). Mitmeid R.harrisii
isendeid on leitud ahvenate (Perca fluviatilis), merihdrgade (Myoxocaphalus quadricornis),
sdargade (Rutilus rutilus) ja koha (Sander lucioperca) k6htudest. See néitab, et vdib toimuda
krabipopulatsiooni Ulevalt-alla regulatsioon kalade kiskluse 1&bi (Fowler et al. 2013).
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Mudakrabi levila ja levikumehhanismid
Rhitropanopeus harrisii on joesuudmetes elav krabi, kes on Ameerika idaranniku pdliselanik

(Roche, Torchin 2007), esinedes Kanadast Mehhikoni (Tavares 2011). See liik on levinud
Ameerika lddnerannikule ja mitmetesse Euroopa riikidesse alates 1800. aastatest (Roche,
Torchin 2007), samuti ka Jaapanisse, Panama kanalisse ning Brasiilia rannikule (Tavares
2011).

Mudakrabi on vdimeline sdilitama Uhendust Atlandi ookeani ld&neosaga ja looduslikult
levima Euroopasse, selleks on kaks v@imalust: esiteks, vdike osa vastsetest lahkub igal aastal
kodustest jOesuudmetest; teiseks, suur o0sa Vvastsetest pulhitakse minema harvade,
mitmeaastaste Uleujutuste kaigus. Sellisele kaldaldhedasele pikamaatranspordile on soodus
okeaaniline tsirkulatsioon piki kallast (Petersen, 2005). Euroopa populatsioonidel on
haplotlupide erinevus vaiksem kui USA idaranniku algupérases levilas, mis nditab, et
geneetiline pudelikaela efekt toimus Euroopa koloniseerimise kéigus. Mododa Pdhja -
Ameerika idarannikut on naha selgepiirilist geneetilist heterogeensust, New Jersey
populatsioon on oma geneetilise struktuuri poolest kdige sarnasem Euroopa populatsioonile.
Erinevad Euroopa populatsioonid on heterogeensed ja kalduvus koérgemale geneetilisele
mitmekesisusele on nendel populatsioonidel, mis on avastatud varasemalt. Haplotlupide ja
nukleotiidide mitmekesisus kdigis Euroopa populatsioonides kipub olema véiksem Kkui
Ameerika omades, eriti vorreldes Neuse jéega Pdhja - Carolinas. Siiski on Neuse joe
populatsioonil ebatavaliselt kdrge geneetiline mitmekesisus ja kui voOrrelda Euroopa
populatsioone New Jersey populatsiooniga, saab jareldada, et Euroopa haplotulpide
mitmekesisus ei erine oluliselt algupédrase populatsiooni omast. Hollandi ja Hispaania
populatsioonidel esineb isegi kérgem haplotitpide ja nukleotiidide mitmekesisus kui New
Jersey populatsioonil. Hollandi ja Hispaania R.harrisii populatsioonid on rajatud rohkemate
asutajate poolt kui teised Euroopa populatsioonid. Portugali populatsioon pole tekkinud
populatsioonide laienemisest ning kuna tegemist pole algse levilaga, on ta kujunenud vélja
arvatavasti pudelikaela efekti tagajarjel. Poolas ja Bulgaarias aga v6ib see plsiv pudelikaela
efekt olla mdjutanud tugevalt nukleotiidide erinevust (nende nukleotiidide mitmekesisus on
Euroopa madalaim), kuna arvatavasti oli nende populatsioonide suurus kolonisatsiooni ajal
vdga vaike. Tavaliselt on haplotiipide ja nukleotiidide mitmekesisus Euroopa
populatsioonidel sama, kuid erandiks on nditeks Poola populatsioon, kus haplotudpide
mitmekesisus sarnaneb Portugalile, kuid nukleotiidide mitmekesisus on palju vaiksem.

Euroopas esinevad haplotulbid on suuremas osas olemas ka New Jersey populatsioonis, kuid
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Pbhja - Carolina populatsioonis méarksa véiksemal mééral. Hollandis, Portugalis, Hispaanias
ja Bulgaarias on oma haplotulbid, mida ei esine USA populatsioonides. Euroopa kdige
sagedasem haplotutp (A) esineb Ameerika populatsioonides suhteliselt madalal sagedusel
(Neuse joes, Pohja - Carolinas), mida saab seletada vaikesearvulise rajajapopulatsiooni akilise
levikuga Euroopasse vOi USA populatsioonide puuduliku valimiga. Kdige tden&olisem
hiipotees oletab, et Euroopa vete kolonisatsioon algas isendite tulekuga USA kirdeosast, nii et
neli erinevat haplotiipi (A, B, C ja U) on levinud nii Ameerika kui ka Euroopa
populatsioonide seas. See nditab, et vdhemalt neli erinevate haplotulpidega emast, mitte
tingimata Uhe levikulaine kaigus, olid Euroopa koloniseerijate seas. Kdik Euroopa
populatsioonid (vélja arvatud Poola) omavad unikaalseid haplotiiiipe, mida mujalt pole leitud.
See v0ib viidata, et uued haplotlibid on valja arenenud uutel koloniseeritud aladel. Uute
mutatsioonide tdendosus on aga vaga madal ja arvatavasti esinevad eelnimetatud haplotiubid
ka vaga madalal sagedusel rajajapopulatsioonis. Koik R.harrisii populatsioonid nditavad
geenitriivi puudumist. Louisana populatsioon on geneetiliselt kauge nii Euroopa kui ka USA
idaranniku populatsioonidest. See tdhendab, et see populatsioon pole kaasa aidanud Euroopa
kolonisatsioonile ning nditab ka, et P6hja - Ameerika ranniku populatsioonid on geneetiliselt

erinevad (Projecto-Garcia et al. 2009).

R.harrisii levimisel Vaiksesse ookeani esines pudelikaela efekt, mis toimub tavaliselt pika
vahemaa puhul, uksiku levikusiindmuse tagajérjel. Siiski vaike haplotiiupide arv (viis), mis
peale pudelikaela efekti alles jai, néitab, et on v@imatu ajada algpopulatsiooni jalgi Atlandi
ookeanis. On suur tdenéosus, et San Francisco lahte levis mudakrabi (he lainena, mitte mitme
Uksiku lainena Oregonist ja Kesk-California asurkondadest. Kuna Atlandi ookeani
populatsioonidel on suur alleelide erinevus, peaksid mitmed erinevad levikulained jatma
suurema mitokondrite haplotulpide erinevuse Vaiksesse ookeani. Lisaks esimestele
vaatlusandmetele néitab geneetiline andmestik, et mudakrabi on levinud edukalt 16unast pdhja
poole. Pdhja - Oregoni asulad Yaquina jogi, Umpqua jogi, Netarts’i laht ja Tillamook’i laht,
kus mudakrabi leiti 1976 - 1978 aastatel, vdisid saada kodik asustatud the levikulainega. Kdik
kolm Vaikse ookeani populatsiooni koosnevad véikesest arvust, mis esinevad madalal kuni
keskmisel sagedusel Atlandi ookeani populatsioonis. E haplotulbi vaga korge sagedus (58 -
96%) koikides Vaikse ookeani asurkondades néitab, et sisserdnde mingil ajahetkel toimis
pudelikaela efekt (Petersen, 2005).

Suurselgrootuid véivad transportida mitmesugused vektorid, kuid laevad on p&himehhanism
veeliste mittekohalike liikide levitamiseks. Mitmesugused liigid on transporditud ballastvee
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paakides voi kinnitunult laevakere vélispindadele (Briski et al. 2012). Mudakrabi vib levida
ka ookeanilise transpordimehhanismi kaudu kui toimub vastsete levik, mis vdib juhtuda kas
ebatavaliste Uleujutuste kaigus, kui suur osa vastsetest minema uhutakse vdi kui igal aastal
jatab vaike osa vastsetest joesuudme. R.harrisii levikule aitab kaasa ka aspekt, et emased
krabid hauvad oma mune, mille 1&bi on neil palju suurem vdimalus levida suurtel distantsidel
(Petersen, 2005). Ballastvesi vdib sisaldada markimisvaarseid koguseid hdljuvaid setteid, mis
hiljem settivad paakide pdhja ja pakuvad sobivat elupaika bentilistele organismidele.
Ballastvesi voib olla levikupdhjuseks ka hoolimata ndudest, mis kehtib néiteks Kanadas, et
keset ookeani tuleb vett vahetada ja ballastvee paake soolase veega loputada. Siiski ei
mdojutanud veevahetus keset ookeani suurselgrootute ilmumist, néidates, et kaesolevad
ballastvee haldamise regulatsioonid on selle taksonoomilise grupi jaoks ebaefektiivsed.
Ellujdénud isendid leiti laevadest, mis tegid lihemaid reise (4,5 — 15 pdeva) ja nende
olemasolu setete hulk paakides ei md@jutanud. Selgrootute puhkavaid arengustaadiume ei
mojutata reisi pikkus, aga aktiivsete selgrootute ja diatoomide ellujg@mus vaheneb pikematel
reisidel. R.harrisii koorunud vastsed jadvad vabalt ujuvaks 7 - 35 pdevaks, mis oleneb
soolsusest ja temperatuurist ja vBimaldab lihtsat sissepddsu voi valjapdasu ballastpaakidest.
Invasioonirisk vOib kasvada paljunemisperioodil ja/vdi kui keskkonna tingimused
soodustavad ellujadmist ballastpaakide sisemuses. Kuna suurselgrootuid on leitud ainult
laevadest, mis teevad lihemaid reise (keskmiselt 4,5 paeva), vdivad keskkonna tingimused
ballastpaakides olla olulised tingimused suurselgrootute ellujagdmises ja mdjutada pikkadel
ule-ookeanilistel reisidel ellujgamist. Samas ranniku &ares soitvatel laevadel ei ole keskkonna
tingimused limiteerivad tegurid (Briski et al. 2012). Tavaline on ka mudakrabi levik

akvakultuuride ja nende vahendamise kaudu, eriti austrikasvanduste kaasreisijana.

Levila ja levikumehhanismid Ameerika rannikul
Rhitropanopeus harrisii elab suurtel laiuskraadide- ja temperatuuridevahemikel. Ta on

hdivanud riimveelisi elupaiku Nova Scotiast kuni Kesk - Ameerikani Atlandi ookeani
ladneosas vahemalt alates viimase jd&aja maksimumi taandumisest 15 000 — 20 000 aastat
tagasi, kui tema levila piir pohjas oli arvatavasti piiratud vaiksema laiuskraadiga. Selle liigi lai
soolsustaluvus mangib arvatavasti Uliolulist rolli mudakrabi edus hdéivata uusi elupaiku
Laanemeres (19. sajandil), Panamat (1969), Araali merd (1971), Portugali (1991), Itaaliat
(1994), Kaspia merd, paisu taguseid jarvi Texases ja Colorados (1990ndad) ja San Francisco
lahte (1937) (Petersen 2005). R.harrisii algne levila kulgeb m6dda Atlandi ookeani rannikut,

Saint Lawrence’i lahest Lduna - Kanadas kuni Veracruzini Mehhiko lahes (Fowler et al.
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2013). USAs hoivas R.harrisii San Francisco lahe 1800. aastate Il poolel ning varastel 1900.
aastatel arvatavasti Atlandi austri Crassostrea virginica Umberasumise kéigus Chesapeake
lahe. Sellest ajast alates on R.harrisii levinud médda Oregoni ja California rannikut, joudes
mitmete lahtede ja j6gedeni, kuhu populatsioonid pusima jéaid. Samuti on mudakrabi ka
laiendanud oma looduslikku ranniku levilat sisemaale ja hdivanud edukalt magevee
reservuaare Texases, kuhu ta on rajanud paljunemisv@imelisi populatsioone. Esmakordselt
teatati viiest mudakrabi isendist Panama kanalist, Pedro Miguel llusidest 1969. aastal.
Vastavalt aga hilisematele uuringutele ei ja&adnud R.harrisii siiski sinna veel piisima (Roche,
Torchin 2007). 2007. aastal avastati mudakrabi ka Panama kanali piirkonnast. Praegused
tulemused néitavad, et R.harrisii on levinud kahte inimeste poolt ehitatud laguuni, mis
kilgnevad Panama kanaliga. Need on Ld&unalaguun ja P6hjalaguun (joonis 1). Kill aga pole
mudakrabi levinud Miraflores’e jarve (mis on potentsiaalselt sobivaim elupaik mudakrabile),
kuna seal ei toimu aktiivset laevaliiklust (Roche et al. 2008). R.harrisii on asutanud oma
populatsiooni ka Brasiilia rannikule. Tdendoliselt levib ta ka edasi 16una poole, Uruguay ja
Argentiina rannikule, kuna seal on temale sobivad elutingimused ja vee soolsus. R.harrisii on

levinud ka USA Vaikse ookeani rannikule (Tavares, 2011).

PBhja — Oregoni kohad Yaquina jogi, Umpqua jogi, Netarts laht ja Tillamook laht on
arvatavasti saanud oma mudakrabi populatsiooni the levikulaine kdigus. Seega ei saa nende
puhul olla levikumehhanismiks ballastveega levik. Lisaks on ballastveega levik tden&olisem
piirkondades, kus on aktiivne laevatransport nagu LOuna — California, Washingtoni ja
Oregoni sadamad, mitte véhetahtsates sadamates Netarts v8i Umpqua joes. Austrite
transportimine koos teiste selgrootutega San Francisco lahe ja Oregoni vahel sealsetes
austrikultuuride piirkondades on tks vdimalus inimleviks véhetihtsatesse sadamatesse nagu
Newport Oregonis (Petersen, 2005). Panama kanalisse ei ole mudakrabi levik toimunud
akvakultuuride leviku tottu, vaid ikkagi ballastveega vOi laevakerele kinnitunult. Siiski,
laevad ei l&dbi Miraflorese kolmanda ludsi jarve, seega on krabid sinna levinud tden&oliselt

ldhedalasuva kanali vetest, vdib-olla kevadise tdusuvee ajal (Roche, Torchin 2007).
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Joonis 1. Mudakrabi Panama kanalis. 1. Vaikse ookeani sissepdés; 2. Ldunalaguun; 3.
Pdhjalaguun; 4. Miraflores’i jarve drenaazitorud; 5. Miraflores’i jarv; 6. Miraflores’i
paisusilm; 7. Gatun’i jarv — Gamboa; 8. Gatun’i jarv — Gatun’i kaid; 10. Gatun’i Kolmanda
Kai laguun; 11. Gatun’i paisusilm ja Prantsuse kanal; 12. Atlandi ookeani sissepaas (Kam et
al. 2011)

On arvatud, et R.harrisii on joudnud Brasiiliasse ballastveega. Kuna aga mudakrabi peidab
end tavaliselt laevakerele kinnitanud organismide hulka, on ta Brasiiliasse pigem

transporditud laevakeredel, mitte ballastveega (Tavares 2011).

18



Levila ja levikumehhanismid Euroopasse ja Euroopas
Rhitropanopeus harrisii avastati Euroopast, Hollandist, Zuiderzee lahest 1874. aastal, kui

ekslikult arvati, et tegu on Pilumnus tridentatus’ega. Sellest ajast alates on mudakrabi edasi
levinud Pdhja- ja La&dnemerre, seal hulgas Saksamaale 1936 a., Poola 1951 a. (joonis 2), Leetu
2000 a., Soome 2009 a. ja hiljuti ka Eestisse 2011 a. (Fowler et al. 2013) ja mujale
Euroopasse - Araali merre (1971), Portugali (1991), Itaaliasse (1994) (Petersen, 2005).
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Joonis 2. Rhitropanopeus harrisii Odra jdesuudmes Poolas Ladnemeres (Czerniejewski 2009).

R.harrisii avastati Soomes esimest korda 2009. aastal, Pdhja- L&anemerest Naantali linna
ldhedal. Olemasolevate andmete kohaselt on R.harrisii’d leitud 82 kohast, mis kdik asuvad 30
km raadiuses esmasest leiukohast (joonis 3). Laevaliikluse marsruudid Turu ja Naantali
sadamatest on Uhendatud Poola ja Hollandiga. Soome on mudakrabi levinud arvatavasti
ballastveega vOi laevakeredel, kuid ei saa valistada planktilist levikut moédda hoovuseid
(Fowler et al. 2013).
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Joonis 3. Rhitropanopeus harrisii teadaolevad asukohad Soome rannikul aastatel 2010 -
2012. Isendeid leiti esimesena Naantalist, mis on Umbritsetud topeltringiga (Fowler et al.
2013).

Musta merre joudis R.harrisii Zuiderzee lahest, PGhjamerest arvatavasti ballastveega ja/voi
laeva keredel. Esimesena leiti mudakrabi Dnepri ja Lduna - Bugi joe suudmes. Nuld on ta
levinud laialt Musta mere aladel, mille soolsus on alla 15 (joonis 4). Ta on levinud Aasovi
merre ja Kaspia merre (esmaleid on parit 1958. aastast, kui mudakrabi joudis kogemata
Aasovi merre modda Volga - Doni kanalit). R.harrisii on tulnukliik Rumeenia Mustas meres.
Tema kohalolu registreeriti esmakordselt riimvetes Razelm — Sinoe laguuni kompleksis
Zemiankowskii poolt 1951. aastal ja Bacescu poolt 1952. aastal. 1954. aastal mainis Bécescu,
et R.harrisii on peale talvekilma pd&hiline krabiliik Tabacéarie Mustas meres. 1980. aastal
pidas Gubu seda liiki harvaesinevaks, kuid 1995. aastal leidsid Petrescu ja Bacescu selle liigi
laia leviku Constanbast l8unas, tuginedes neljale uuele kogumispaigale ja lisas, et see
riimveeline liikk on arvatavasti sagedasti esinev. Tema areaal ulatub vastuvoolu Kkuni
Cernavodani. Kuigi liiki kasitletakse kui tulnukliiki, on ta suutnud rajada sailiva populatsiooni
Musta mere lahedal. Musta merre joudis R.harrisii arvatavasti ballastveega vdi laevakerele
Kinnitumisega, mis sai vdimalikuks labi geograafiliste barjéaride langemisele laevaliikluse

tottu (Petrescu et al. 2010).
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Joonis 4. Rhitropanopeus harrisii levik Mustas meres (Petresceu et al. 2010).

Vanemate Euroopa mudakrabi populatsioonide puhul on v@imatu vélja tuua, kas mudakrabil
oli Uks voi mitu edukat invasiooni erinevate mehhanismidega (ballastveega, laevakerele
Kinnitumisega, kaasreisijatena austrikultuuride vahendusel). Siiski on ainult ks levikulaine
vdaga ebatdendoline (Fowler et al. 2013). Mudakrabi invasioon Euroopa rannikule on
toimunud arvatavasti ballastveega vOi laevakeredele Kkinnitumise teel. Ballastvesi vGib
méangida olulist rolli kaasajal R.harrisii levikul, kuid esimeste invasioonilainete ajal oli selle
tahtsus véike, kuna tollel ajal puudus selline levikumehhanism. Seega toimusid esimesed
invasioonid tdendoliselt elusloomade (nditeks austrite) veekultuuride tarne kaasreisijatena voi
laevakere kattumisega. Austrikaubandus on tdendoline, kuna see toimus juba 17. sajandil
Uus-Inglismaa ja Euroopa vahel ja oli ka invasiooni vektor California vetesse.
Austrikaubandus Euroopasse toimus labi mitmete USA pohja- ja Idunaregioonide (Projecto-
Garcia et al. 2009).

Mudakrabi leiti Eesti rannikumerest esmakordselt 2011. aastal Parnu lahest (joonis 5). 2012.
aastal leiti kogu Parnu lahe akvatooriumist arvukalt krabi noorjérke ja tdiskasvanud indiviide.
Krabi leiti vahearvukalt ka Liivi lahe avaosas. Need andmed néitavad, et mudakrabi on
uurimisalal naturaliseerinud. Kuna tegemist on taiesti uue funktsiooniga L&&nemere idaosa
rannikumeres ja liigi suurest arvukusest ning sigimispotentsiaalist tingituna pdhjustab see

invasioon lahiaastatel rannikumere kooslustes suuri muutusi (Kotta, Ojaveer 2012).
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Joonis 5. Rhitropanopeus harrisii levik Riia lahes Eestis (Kotta, Ojaveer 2012).
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Mudakrabi elupaigaeelistused

Sobivale elupaigale iseloomulikud struktuurid
Mudakrabid elavad oma paritolupiirkonnas elupaikades, mis pakuvad mingit tudpi varju,

néiteks austripankadel, elavates ja lagunevates vetikates, okstes ja muu prahis kuni 37m
sugavuses. Véljaspool paritolupiirkonda on mudakrabi leitud kivide alt ja puiduprahist, liivast
ja karpidega mudast, surnud vetikate ja puidujdénuste osade seast (Fowler et al. 2013).
Mudakrabi véiksem kehasuurus lubab tal Ameerika rannikul hdivata vorreldes teiste
krabidega vaiksemaid pelgupaiku, aidates kaasa nisSide jaotamisele krabiliikide vahel
(Hulathduwa et al. 2011).

R.harrisii Soome populatsioonist on krabisid leitud surnud ja katkise hariliku pilliroo
(Phragmites australis) seest, mutta kaevununa, véikeste kivide all ranniku &dres, elamas
suurvetikate (Fucus vesiculosus) seas kdval pinnasel, mis on suuresti avatud tuulele ja
lainetele. Kuna L&&nemere pbhjaosas austripanku ei leidu, vdivad sobivad elupaigastruktuurid
olla limiteerivaks teguriks, mis annab alust arvata, et mudakrabi elab peaaegu koigis
elupaigatttpides, kus ta Soomes elada saab (Fowler et al. 2013).

Veetaimestik ja austripangad on seni alati pakkunud pelgupaika kiskjate eest siigavamates
vetes (Ule 1 m) paljudele jéesuudmete epibentilistele liikidele, sealhulgas mudakrabile.
1990.ndatel on aga veealuse taimestiku rohkus vahenenud nii Chesapeake lahes kui ka mujal
Ameerika rannikul, mis on p06hjustatud paljudest muutustest joesuudmete 6koloogias,
sealhulgas muutustest teiste liikide populatsioonides ja taimestikus. Mudakrabi on enim
levinud stigavustel <70cm Chesapeake lahe piirkonnas. Kaldalahedane madal vesi pakub seal

nii kaitset kiskjate eest kui ka olulist elupaika puidurisu sees (Ruiz et al. 1993).

Soolsus elupaiga mojutajana
R.harrisii suur tolerants keskkonnafaktorite suhtes on téendoliselt vdimaldanud tal levida Ule

maailma. Kdige olulisem keskkonnategur, mis tema tlemaailmset levikut méjutab, on soolsus
(Roche et al. 2008). Rhitropanopeus harrisii on eurthaliinne ja suudab taluda suurt
soolsusvahemikku. L&inemere soolsus varieerub 0 - 30, kdrge soolsusega Arkona lahest
Taani véainades, mis on lahedal sissepédasule, kuni peaaegu mageda veeni Botnia lahe

pbhjaosades (Fowler et al. 2013).

Erinevad andmed nditavad, et nii noored kui ka téiskasvanud krabid vdivad ellu jd&da vaga
madalatel soolsustel kuni 30 paeva, samas kui teised andmed néitavad, et R.harrisii vastsed ei

suuda ellu jaada soolsustel alla 1. Seega vdib olla vastsete vastupidavus limiteerivaks
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teguriks, mis pidurdab populatsioonide levimist mitmesse kohta, nditeks Panama kanali
Miraflores’i jarve. Samas nditavad andmed, et mudakrabi on suutnud edukalt oma
populatsiooni luua ka Panama kanali P6hjalaguuni, kus on pidevalt registreeritud soolsuseid
0,4 - 0,6. Samas vdib soolsus muutuda limiteerivaks teguriks koostoimes mone teise teguriga
(Roche et al. 2008). On leitud, et R.harrisii paljunemispelgupaik on véhem kui 10 soolsusega
piirkonnas, kuna parasiit Loxothylacus panopaei, kes mudakrabiga tihti kaasneb, ei saa seal
mudakrabi nakatada (Hulathduwa et al., 2011).

Kogu Rhithropanopeus harrisii elutsiikkel on seotud jéesuudmetega. Téiskasvanuid vdib
leida jéesuudmete riimvetest, samal ajal kui vastseid on palju jdesuudmete madala soolsusega
aladel ja vdga harva rannikuvetes. Koik vastsestaadiumid j&&vad jOesuudmetesse
taiskasvanute elupaiga ldhedusse tdnu loodetega seotud ritmile vertikaalses migratsioonis
(Fitzgerald et al. 1998).

Muud tegurid elupaiga mojutajana
Poola vetes, kuhu R.harrisii levinud on, on ta suuteline paljunema, kui vee temperatuur on ule

14°C. Soome edelaosa saarestikus jouab temperatuur selle vahemikuni suvekuudel ja juulist
kuni oktoobrini on avastatud mune kandvaid emaseid. On leitud, et Vistula jée populatsioonid
Poolas voivad talvel ile elada temperatuuri alla 1°C ja isegi luhiajaliselt jadse kilmumise.
Kilmumine pole mudakrabile vG6dras ka tema péritolupiirkonnas, kus levila pdhjaosas
Miramichi jéesuudmes Kanadas vdib soolane vesi kuni kuueks kuuks kilmuda. Laanemere
temperatuur varieerub 4 - 20°C ning kilmadel kuudel on vesi pinnal veelgi kiilmem. Siiski on
merepOhja veetemperatuur ulioluline abiootiline tegur, kuna mudakrabi hdivab just bentilisi
elupaiku ja matab end mutta. Isegi talvel jadb merepdhjas veetemperatuur tavaliselt tile +4°C,
kuna raskem soojem vesi vajub pGhja. Soomes asuvates piirkondades on rohkem kui 90%
tbendosus iga-aastaseks jéékatteks talvel ja keskmine jadkatte kestus varieerub 81 ja 122
péeva vahel (Fowler et al. 2013). Odra joe suudmes kaevub mudakrabi pdhjasetetesse kui
temperatuur on 3 - 5°C. Krabid on siis vaga passiivsed ja ei s60. Kui veetemperatuur tusis
ule 10°C, saavutasid krabid taas oma tavaparase aktiivsuse ning hakkasid innukalt s66ma
(Czerniejewski 2009).

Majanduslik ja 6koloogiline moju
Eksootilised liigid moodustavad he osa globaalsest mitmekesisuse kriisist, kuna muudavad

Okosusteemi struktuuri ja toimimist. Samuti pdhjustavad nad tihti markimisvaarset

24



majanduslikku kahju. Sellepdrast on véga oluline aru saada, miks ja kuidas edukad

invasioonid aset leiavad (Projecto-Garcia et al. 2009).

Euroopas ja Pohja - Ameerika laanerannikul vdistleb mudakrabi kohalike krabiliikidega ja ka
bentiliste kaladega ning muudab toiduv@rgustikke, toimides kui kiskja ja kohalike liikide
saakobjekt. Kaspia meres, kus mudakrabi on jéudnud véga suure arvukuseni, on ta reostanud
torusid ja pohjustanud kalameestele majanduslikku kahju, rikkudes nakkevorkudes kalu.
Texases on R.harrisii pdhjustanud samuti sissevoolutorude reostumist ja vdib-olla asendanud

kohalikke mageveelisi joevahi liike (Roche, Torchin 2007).

Mudakrabi teatakse kui liiki, kes kannab herpese sarnast viirust, mis v6ib olla surmav noorte
austrite, vahkide ja krevettide populatsioonile (Projecto-Garcia et al. 2009). Rhitropanopeus
harrisii on ka valge laigu bakuloviiruse kandja, voimaldades sellel levida koorikloomade seas
(Roche, Torchin 2007). Rhitropanopeus harrisii vib olla ka parasiidi Loxothylacus panopaei
kandja, olles selle parasiidiga nakatunud enam Ameerika rannikul, Chesapeake lahes ja
Floridast 16una pool Jacksonville’is. Selle parasiidi tagajarjel jadvad krabid viljatuks.
Loxothylacus panopaei nakatab ka teisi krabiliike ning muudab nad samuti viljatuks (Kruse et
al. 2011).

Arutelu
Mudakrabi, kes on invasiivne krabiliik, on uus liik Eestis ja ka mujal Euroopa ja Aasia vetes.

Tema tundmadppimine ja erinevate levilade vordlemine annab teavet, mida saab kasutada
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piirkondade jaoks, kus ta on uustulnuk — kas siis tema tdrjumiseks, millegi jaoks
arakasutamiseks voi hoopiski teadmise jaoks, et ta vdib rahulikult elada, ilma et ta

markimisvaarseid muutusi kaasa tooks.

Tdendoline on aga, et ta toob endaga kaasa muudatusi, mis tihti on negatiivsed — kuna ta
kannab endaga kaasas haiguseid, nditeks valge laigu bakuloviirust (Roche, Torchin 2007),
herpese sarnast viirust (Projecto-Garcia et al. 2009) voi ka parasiiti Loxothylacus panopaei,
kes vdivad kohalikke liike vaga tugevalt mdjutada (Kruse et al. 2011). Samuti vdib negatiivset
moju avaldada krabi sisenemine toiduvdrgustikesse, kui ta konkureerib teiste bentiliste
loomade, kalade vdi krabidega, siilies nende eest toidu ara (Fowler et al. 2013). Kdige
ilmekam néide sellest on Panama kanalist, kus mudakrabi s66b toidu ara Elamenopsis kempi
eest, torjudes ta vélja elupaikadest, kus nad koos elavad (Kam et al. 2011).

Eesti veed pole kull thegi krabiliigi koduks, kuid siin vdib kohata hiina villkappkrabi
(Eriocheir sinensis), kes on samuti Eesti vetesse sisse tulnud ning kellega v6ib esineda teatud
konkurentsi. Erinevalt mudakrabist aga pole hiina villképpkrabi v6imeline Eestis paljunema.
Seega on mudakrabil Eesti vetes ikkagi oma niss, mida toetab paljunemisvdime. Mudakrabi
on ohtlik konkurent erinevatele loomadele just oma suhtelise agressiivsuse pérast, tema eluks
pole pidev hapnikukdllus daarmiselt vajalik ja ta suudab asustada vaga mitmesuguseid elupaiku
ning sila vaga mitmekilgset toitu. Pole teada, et mudakrabi oleks kuidagi inimestele
majanduslikult voi teaduslikult kasu toov liik. Samas majanduslikku kahju toob ta kull, sulies
kalade eest toitu dra vOi hévitades vorkudesse kinni jadnud kalu (Roche, Torchin 2007).

Huvipakkuv on kusimus, kuhu vdib mudakrabi edasi levida. Toen&oliselt v6ib liik edasi
levida mooda Lduna-Ameerika idarannikut Argentiina poole (Tavares 2011), Ameerika
ld&nerannikule ja seal asustada aina laiemaid alasid (Roche, Torchin 2007). Mudakrabi on
viimastel aastatel levinud Musta merre, Kaspia merre ja Rumeenia vetesse (Petrescu et al.
2010) ja E.kempi on lraagi piirkonnast péarit, voib mudakrabi potentsiaalselt levida ka edasi
E.kempi paritolupiirkonda. Aasias on krabi levinud hetkel vaid Jaapanis (Tavares 2011), kuid
tdendoliselt vOib ta levida ka mujale Aasiasse ning Austraalia vetesse, kuna nende
piirkondade vahel kaib tihe kaubavahetus ning selle t6ttu on mudakrabil hdlbus levida
tankerite ja kaubalaevade ballastveega. On vdimalik, et ta vOib ka Aasia vetes konkurentsi
pakkuda sealsetele krabiliikidele ning asustada seal asuvaid riffe.

Mudakrabi on parit liivastelt ja mudastelt aladelt, mida ta ka eelistab, kuid sellest hoolimata

on ta edukalt elamas piirkondades, kus pinnas on Kkivine ja klibune. Pole teada, kui oluline on
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mudakrabi jaoks elupaiga pdhjatutp. Seni on teada, et mudakrabile avaldavad mdju soolsus,
rohk, kuufaasid ja temperatuur (Forward Jr., Bourla 2008), kuid vdhe on uuritud inimeste
poolt paigaldatud vddrobjektide mdjust, nagu vee-alused kaablid, gaasitrassid. On teada, et
magnetiline mdju, mis tuleneb kaablitest, mudakrabi ellujg@must ja muid elutingimusi
negatiivselt ei mojuta (Bochert, Zettler 2003). Uurimata on aga, kuidas vdivad kaablid ja
gaasitrassid veel mudakrabi mdjutada. Kuna mudakrabi on vaga edukas invasiivne liik, siis
pole alust arvata, et ta keskkonnatingimuste suhtes vaga valiv oleks. Teada on aga, et
L&&nemeri on Kkillaltki saastunud meri, mille p6hjas on palju prigi, maailmasddade
lahinguvarustust ja muid jaatmeid, mis eritavad ka erinevaid keemilisi hendeid, mis tihti
jadvad setetesse. Teadmata on selle prigi ja keemiliste Uhendite mdju mudakrabile.
Mudakrabi elab oma paritolupiirkonnas peamiselt austripankadel, kuid uutes asustatud
piirkondades on ta hdivanud mitmeid elupaiku (Fowler et al. 2013). Uurimist véarib, kas
austripankasid asendaks Ule maailma mudakrabi jaoks ka vanad merepdhjas levivad vrakid
ning kas need vdiksid olla kohad, kus tekivad ka Eesti vetes alternatiivsed kooslused
austripankadele, ning kas Parnu lahte rajatavad tehisrifid v6ivad olla mudakrabile heaks
elupaigaks. Teada on, et Laadnemeri on vaga tiheda liiklusega, kdrge laevatavusega meri.
Tdendoliselt see mudakrabi ei héiri, kui ta ise laevade kaasabil levib, kuid pole teada, kas suur
laevatavus vOib avaldada mudakrabile mingisugust muud md&ju. Mudakrabil on olnud védga
kerge L&&nemeres pusima jaéda, kuna Laanemeri on noor ja suhteliselt liigivaene meri. Samas
on La&anemeri tsna eutrofeerunud. Eutrofeerumine mudakrabi ei mdjuta, kuna tal pole véga
suurt hapnikuvajadust ning ta asustab hdguse veega elupaiku. See ja ka teised faktid néitavad
ilmekalt, miks on ta niivord hea levija ja suudab asustada elupaikasid lile maailma —ta on vaga

tolerantne vdga mitmesuguste tingimuste suhtes.

Kokkuvote
Mudakrabi Rhitropanopeus harrisii on véga elujouline ja laia tolerantsiga invasiivne voorliik.

Ta suudab vdga hasti asustada erinevaid elupaiku, stitia erinevat toitu ja aklimatiseeruda

erinevas keskkonnas. Mudakrabi on véga vastupidav liik, kellele pole keeruline kohaneda
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muutuvate tingimustega. Ta suudab elada vaga erinevatel soolsustel, seal hulgas ka riimvetes.
Mudakrabi ei sega ka madalad temperatuurid voi kivine merepdhi. Tema iseloom vdimaldab
tal efektiivselt teiste liikidega konkureerida. Mudakrabi suudab edukalt levida nii laevade abil
kui ka eluskultuuride kaubanduse l&bi, millele aitab kaasa tema kohastumus kanda mune
kaasas. TOendoliselt lisaks oma senisele levilale, Euroopas L&anemeres, Vahemeres, Kaspia
meres, Musta meres, Atlandi ookeani ladnerannikul, Ameerika laane- ja idarannikul ning

Panama kanalis ja Jaapanis, laiendab ta oma elupaikasid tulevikus edasi.

Ladnemeres ja Eesti vetes Parnu lahes on mudakrabi suhteliselt uus liik ja tema osas on veel
palju uurida ja avastada. Kindlasti tuleb téhelepanu podrata mudakrabi lokaalsetele
elutingimustele ja arengule ning tulevikule L&anemeres ning uurida tema eluviisi omamaks
liigist head Ulevaadet, mis aitab teha jareldusi, kas ta vdib olla ohuks dkostisteemile ja kas on
vajalik tema levikut piirata. Praegu on néha, et ta pakub toidukonkurentsi kaladele, kuid
uldiselt mudakrabi konkurentsis suurt méju ei avalda, kuna sarnaseid loomi on L&anemeres
vahe, vaid hiina villk&ppkrabi. Temast toituvad vaid moned linnud, kuid ta ise s60b
hulgaliselt karpe, mis nende asustustihedust védhendab. Samuti on téendoline, et mudakrabi
kahjustab kalameeste vorke, kuid muud majanduslikku m&ju Eesti vetes pole vdimalik

ennustada. Mudakrabi mdju Eesti vetes on vaja tdiendavalt uurida.
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Summary
Distribution and ecology of an invasive species, estuarine mud crab (Rhitropanopeus

harrisii)

Estuarine mud crab Rhitropanopeus harrisii is a fairly viable invasive alien species with a
wide tolerance range. It can inhabit different habitats very easily, eat different food and adapt
to diverse environmental conditions. R. harrisii is a resistant species who experiences no
difficulty in adjusting to changing environments. It is able to inhabit waters with various
degrees of salinity, including brackish waters. The species can also tolerate low temperatures
and rocky sea floor. Thanks to its characteristics, it is able to efficiently compete with other
species. R.harrisii can successfully spread with ships and transport of various economic living
cultures, which is supported by its ability to lay eggs. It is probable that in addition to its
current established habitats in Europe, the Baltic Sea, the Mediterranean Sea, the Caspian Sea,
the Black Sea, the West coast of the Atlantic Ocean, as well as the West and East coasts in

America, Panama Canal and Japan, it is able to spread even further.

R. harrisii is a relatively new species in the Baltic Sea, and particularly in Estonian waters, in
the Gulf of Parnu. Thus, further exploration and research of this species are required. A
particular focus should be on the local living conditions of this species, its evolution and
future in the Baltic Sea. Thus, it is crucial to further investigate the species and its lifestyle, in
order to be able to predict the impact the spreading of the mudcrab may have on the
ecosystem; and decide on the necessity of limiting its spreading. Today, we may confirm that
the species competes with fish for food, but the effect of this competition is not significant
due to scarcity of similar organisms in the Baltic Sea, with Chinese mitten crab (Eriocheir
sinensis) actually being the only species. Several birds feed on this species whereas the latter
mainly feeds on seashells and decreases the density of their population. It is also probable that
R. harrisii may damage fishermen’s nets; however, there is no information on any other
economic impact the species might have in Estonian waters. In conclusion, R. harrisii role in

Estonian waters should be further studied.
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