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1. SISSEJUHATUS

Ladnemeri ehk Balti meri on Musta mere jérel suuruselt teine riimveekogu maailmas.
Ladnemeri on PShja- ja Kesk-Euroopa vahel olev Atlandi ookeani sisemeri; pindala
365 000 km?, koos Taani viinadega 386 000 km?, koos Kattegatiga 420 000 km?,
keskmine siigavus 55 m, maht umbes 20 000 km3; Suur- ja Viike-Belti, Sundi,
Kattegati ja Skagerraki vdina kaudu iihenduses Pohjamerega (Eesti Entsiiklopeedia,
1992).

Laanemere vesikond on 1 649 550 km” suur (Eesti Entsiiklopeedia, 1992), mis on ka
mere soolsuse maidraja. Jogedest on veerohkeim Neeva (20% koigi jogede
vooluhulgast). Kui Taani vdinades on soolsus >16O/00, siis Neeva joe suudmes <20/00
(Eesti Entsiliklopeedia, 1992). Soolsuse langev trend Taani vdinadest Neeva joe
suudmeni 1dbib Lidnemerd lineaarselt, kus mageda vee sissevool pohjustab soolsuse
muutusi peaaegu kinnises Okosiisteemis, mille lihendus Atlandi ookeaniga on
kaduvviéike. Piirkondade kaupa vidhenev soolsus loob erinevate omadustega
elukeskkondi, mida asustavad liigid, kellele piirkonna poolt pakutavad tingimused on
lihiajaliseks elutegevuseks voi pikemaks perioodiks sobilikud. Viimase kahe sajandi
jooksul on ballastveega voi laevakerele kinnitunult Ld&nemerre tunginud umbes 100
voorliiki (Olenin & Leppékoski, 1999; Leppikoski & Olenin, 2000; Leppékoski et al.,
2002).

Kammloomadest, kes on Léddnemere Okosiisteemi poolt pakutavate tingimustega
(temperatuuri, soolsuse ja toidusedeliga) rahul, leidub siin Mnemiopsis leidyi ja
Mertensia ovum, kes pohjustavad massesinimesi ning tunduvalt vdiksema arvukusega
Beroe cucumis, Beroe gracilis, Bolinopsis infundibulum ning Pleurobrachia pileus.
Meduusidest esineb suvekuudel La&nemeres kolm karikloomalist: Aurelia aurita
(Linneaus), Cyanea capillata (Linneaus) ja Cyanea lamarckii (Peron & Lesueur,
1809). Ladnemeres on esinenud ebatidpsed andmed liikide slistemaatika kohta, mille
tulemusel on peetud geneetiliselt erinevaid litke morfoloogiliste tunnuste sarnasuse
alusel tiheks ja samaks liigiks (Lehtiniemi et al. 2013, submitted).

Kammloomad ja meduusid esinevad Lédidnemeres suvekuudel, nende
paljunemise kohta teatakse vdhe ja pole teada ka, kas nad on vdimelised
reproduktsiooniks Ladnemeres. Juhul kui nad seda on, voib Laddnemerd ees oodata
sarnane saatus teiste riimveeliste 6kosiisteemidega, nditeks Musta merega, mis 1980-

ndate 10pus ja 1990-ndate alguses kannatas suurte meduuside ja kammloomade



puhangute all, mis pdhjustasid Okosiisteemi elustiku vaesustumist. Suured
kammloomade ja meduuside puhangud védhendavad zooplanktoni ning kalade
arvukust, viies Okoslisteemi madalama toitevddrtusega toiduvorgustikuni, kus
domineerivaks liiliks toiduahelas on meduusid ja kammloomad.

Kéesoleva t00 eesmirgiks on anda iilevaade meduuside levikust ja
kammloomade invasioonist Léddnemeres ning nende modjust Léadnemere
Okostlisteemile, peamiselt meriristi Aurelia aurita, meriseene Cyanea capillata ja
invasiivsete massesinemisi pdhjustavate kammloomade Mnemiopsis leidyi ja
Mertensia ovum niitel. Anda iilevaade liikide levimisest, paljunemisedukusest ning
temperatuuri ja soolsuse taluvusvoimest. Korvutades Léddnemerd teiste sarnaste
Okosiisteemidega, kus on juba meduuside ja kammloomade puhangute ning
invasiooni mdju tulemustena oOkosiisteemides toimunud tugevad negatiivsed
muutused, nagu Chesapeake’i lahes, Mustas meres, Aasovi meres, piiiian vilja tuua
sarnasused Laddnemeres toimuvate muutuste ning antud Okosiisteemide vahel ning

jouda jareldusele, kas Ladnemeres kordub loetletud 0kosiisteemide saatus.



2. MEDUUSIDE JA KAMMLOOMADE LEVIK NING PUHANGUD
LAANEMERES

2.1 KARIKLOOMADE AURELIA AURITA, CYANEA CAPILLATA LEVIK NING
PUHANGUD LAANEMERES

Meduuside puhangud on suurimad madalates pooleldi kinnistes voi kinnistes
okosiisteemides, kus loodete moju peaaegu puudub (Olesen, ef al., 1994; Lucas, 1996;
Ishii & Bamstedt, 1998). Léadnemeres on looded enamasti alla 10 cm (Eesti
Entstliklopeedia, 1992), mistottu on ka siin sobiv asupaik meduuside puhangute aset
leidmiseks.

Aurelia aurita on kosmopoliitne liik, elutegevuseks sobiv piirkond jadb 40°S ja
70°N laiuskraadi vahele (Kramp, 1961). Tema levila on laiaulatuslik, hdlmates enda
alla Loode-Euroopa (Palmén, 1954; Moller, 1980; Hernroth & Grondahl, 1983; Van
Der Veer & Oorthuysen, 1985; Lucas & Williams 1994; Olesen et al, 1994,
Schneider & Behrends, 1994), Musta mere (Shushkina & Arnotauv, 1985; Lebedeva
& Shushkina, 1991; Mutlu et al., 1994), Jaapani (Yasuda, 1969; Ishii et al., 1995;
Omori et al., 1995) ja piirkondi POhja-Ameerikas (Hamner et al., 1994; Greenberg et
al., 1996).

Aurelia aurita ja Cyanea capillata elutsiikkel vastab tiilipilise ainudosse
elutsiiklile, kus plaanulast areneb poliilip, mis omakorda aseksuaalsel teel moodustab
meduusi, kes on voimeline metageneesi kiigus seksuaalselt paljunema (Janas &
Witek, 1993; Barz & Hirche, 2005). Meduuside populatsioonidele on iseloomulikud
kolm kasvufaasi: talviti ja varakevadeti aeglane kasv; eksponentsiaalne kasv kevadel
soodsamate temperatuuride ja toidusageduste korral ning suve 10pul kasvu
aeglustumine ja I0ppemine siigisel gameetide moodustumisega (Moller, 1980;
Schneider, 1989b; Lucas & Williams, 1994). Suurem osa karikloomade bentilisest
elustaadiumist on kirjeldamata voi iildse avastamata (Internet 1; Jarms, 2010).
Mitmete populatsiooniuuringute tulemusena on selgunud, et Aurelia aurita
strobilatsioon ehk kibivastse moodustumine ja sellele jargnev vastsete vabanemine
leiab aset talve 10pus voi varakevadel (Thiel, 1962; Moller, 1980; Van Der Veer &
Oorthuysen, 1985; Lucas & Williams, 1994; Omori et al., 1995). Kui strobilatsiooni
staadiumis esineb toidukiillus, siis hilisemas meduusistaadiumis tavaliselt kesised

toitumistingimused (Bamstedt et al., 2001) ja vastupidi. Mdlemad elustaadiumid, nii



meduus kui ka poliip, on suure kohanemisvdimega  muutuvatele
keskkonnatingimustele. Poliilip on isegi vOimeline mitmekuiseks nélgimiseks
ebasoodsates tingimustes (Hiromi et al, 1995). Karikloomade poliiiibid
koloniseerivad suudmealasid ja ka teisi madala soolsusega veekogusid, nagu Thamesi
suudmeala (Lambert, 1935), Chesapeake’i lahte (Cargo & Kremer, 2002) ja
Ladnemeres Kieli lahte (Thiel, 1962) ning Kertinge fjordi (Olesen et al., 1994).

Intensiivsed meriristi (Aurelia aurita) puhangud mojutavad tugevalt planktoni
populatsiooni. Kevadsuvine zooplanktoni biomassi vihenemine voib olla pdhjustatud
Aurelia aurita toitumisest (Schneider & Behrends, 1994, 1998; Lucas et al., 1997).
1980-tel leidis aset A. aurita massiline puhang Mustas meres, mille hinnanguliseks
biomassiks oli 300-500 miljonit tonni. Meduus tarbis 62 % sealsest zooplanktoni
aastasest biomassist (Vinogradov et al., 1989; Zaitsev & Mamaev, 1997). Sellised
massiivsed puhangud mdjutavad tugevalt Okosilisteemi normaalset tasakaalu,
vihendades lisaks zooplantonile ka planktivoorsete organismide arvukust ja
vaesustades sellega organismide mitmekesisust okosiisteemis.
Lisaks toidule on peamisteks meduuside arvukust mdjutavateks teguriteks veel
temperatuur ja soolsus. Enamikes keskkondades elab meduus 4-8 kuud. Esineb ka
erandeid, nditeks Jaapanist Kagoshima lahest avastati meduusid, kelle eluiga ulatus
kahe aastani ning neile oli omane suve jooksul sugurakkude kahekordne valmimine
(Miyake et al., 1997). Harilikult meduus hukkub peale sugurakkude valmimist.
PShjuseks arvatakse olevat gameetide véljalaske tulemusena ka mao filamentide eend,
mis pohjustab morfoloogilist degradatsiooni ning vastuvdtlikkust parasiitidele
(Spangenberg, 1965).

Ladnemeres on juulist kuni septembrini meriristi elutegevuseks kdige
sobivamad iilemised veekihid, umbes 80% meduusidest jadvad 20 meetri siigavuse
piiresse. Novembris leidub neid kuni 40 meetri siigavusel (Barz & Hirche, 2005).
Suurim Aurelia aurita arvukus Bornholmi basseinis oli augustis 2002-2003 2.3 isendit
100 m’® ja septembris 2.1 isendit 100 m® (Barz & Hirche, 2005). Seevastu meriseen
(Cyanea capillata) esines ainult juulist (0.05 isendit 100 m®) kuni septembrini (0.07
isendit 100 m®) ning tema arvukus oli tunduvalt vdiksem Aurelia aurita omast. Sobiv
stigavus C. capillata elutegevuseks jadb 50-60 meetri siigavusele halokliini
imbrusesse (Barz & Hirche, 2005). Cyanea capillata madalama arvukuse pohjuseks
on liigi elutegevuseks ja strobilatsiooniks vajalike tingimuste kesisus. Meriristi

(Aurelia aurita) ja meriseent (Cyanea capillata) leidub regulaarselt Li&dnemere keskel



asuvas Bornholmi basseinis (BB), kuid mitte iga-aastaselt (Janas & Witek, 1993; Barz
& Hirche, 2005). Bornholmi basseinis olevad Aurelia aurita isendid on périt Kieli
lahest (Kéandler, 1961; Thiel, 1962; Mdller, 1979, 1980a,b; Schneider & Behrends,
1998) ja Kerteminde fjordist Taani ldhistelt (Olesen ef al., 1994), nimetatud kohtades
toimub isendite reproduktsioon. Ei ole teada, et Aurelia aurita paljuneks Bornholmi
basseinis, pohjuseks arvatavasti kareda ja soonelise pinna puudus plaanula jaoks,
mida leidub fjordides ja lahtedes (Moller, 1979; Grondhal, 1988; Brewer, 1978; Barz
20006).

Aurelia aurita poliitibid ja plaanulad on laia soolsustaluvusega (euriihaliinsed),
mistdttu ulatub nende levila Soome laheni, kus soolsus on 5,5%0 (Wikstrom, 1932;
Palmén, 1954). Aurelia aurita plaanulad on isegi vdimelised 4% soolsuse juures
poliiiibiks arenema (Thill, 1937). Kieli fjordis véljastab Aurelia aurita strobilatsioonil
3-10 vastset soolsuse juures 13-16, aga ainult 1-4 vastset Kieli kanalis soolsuse juures
12-13 (Thiel, 1962). Vastsete viljastamise hulk kiill vaheneb soolsuse langedes, kuid
el 10ppe, mistdttu on 4. aurita voimeline asustama kogu Liddnemerd. C. capillata ja
Cyanea lamarckii poliiiibid ei suuda elada alla 12% soolsusega elukeskkonnas (Holst
& Jarms, 2010). Kuid hiljutised uurimused on néidanud, et C. capillata poliitibid on
voimelised strobilatsiooni 14bi viima 12%, soolsuse juures ning vdivad seega olla

laialdasemalt Laédnemeres levinud kui seni arvati (Holst & Jarms, 2010) (joonis 1).
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Joonis 1. Vasak veerg - A. aurita ja C. capillata strobileerivate poliiiipide protsent
(vertikaaltelg) vastavalt soolsusele (horisontaaltelg). Parem veerg — A. aurita ja C.
capillata  vastsete arv strobilatsioonil (vertikaaltelg) vastavalt soolsusele

(horisontaaltelg) (Holst & Jarms, 2010).



C. capillata poliiibi sobivaks elutegevuseks viimane geograafiline piirkond arvati
olevat Rootsi lddnerannik, kus soolsus jidb 20%, piiresse (Cargo, 1984; Bamstedt et
al., 1997; Barz et al., 2006), tipsemalt Gullmar fjord Skagerrakis (26%), kus toimub
isendite paljunemine (Hernroth & Gondahl, 1983; Grondhal, 1988). Niiiidseks on
leitud C. capillata vastseid Kieli lahest ning vOib oletada, et vastsed périnevad
kohalikest poliitipidest (Mielck & Kiinne, 1935; Thiel, 1960; Holst & Jarms, 2010).
Voimalik on ka vastsete kandumine hoovuste abil Rootsi lddnerannikult Kieli lahte.
Kindlad tdendid C. capillata strobilatsiooni kohta Kieli lahes puuduvad. Kuid C.
capillata meduuse on leitud isegi Soome lahest, kus soolsus jiib alla 10% (Verwey,
1942; Haahtela & Lassig, 1967; Moller, 1980). Kas tegu voib ka olla vastsete
kandumisega hoovuste ja tuulte abil Rootsi lddnerannikult voi hoopis Kieli lahest, ei
ole veel teada. Esmalt tuleb teha kindlaks, kas C. capillata poliitipe leidub Kieli lahes
voi mitte. Kui C. capillata paljunemisvdimelised poliiiibid esinevad Kieli lahes, siis
voib Ladnemere 10unaosast alguse saada nende massiline levimine.

Meduuside massiivsed puhangud soltuvad toiduallika esinemise rohkusest,
veetemperatuurist, soolsusest ning hoovustest. Pohiliseks toiduallikaks on
zooplankton. Aurelia aurita tarbib ka ihtiioplanktonit ning mdjutab sellega ka nende
biomassi ja arvukust. Toitudes kalade vastsetest mdjutab kiskja nende arvukust
otseselt, kaudselt on arvukuse vihenemise pohjuseks meduusi konkurents vastsetega
ithise toiduallika (planktoni) pdrast (Purcell & Arai, 2001). Karikmeduusilistele on
iseloomulik kiire kasv ja paljunemine piisava toidu olemasolul. Toidukiilluses voib
meduusi kummiku diameeter kiilindida >400 mm, kuid seejuures esineb sdltuvus
meduuside populatsiooni tiheduse ja kehamddtmete vahel. Mida tihedam on meduusi
populatsioon, seda viksemad on nende modtmed populatsioonis. Suure tihedusega
meduusi populatsioonides esinevate isendite vdiksemate kehamdotmete pohjuseks on
liigisisene konkurents toidu pérast.

Aurelia aurita emasloomale on omane produtseerida optimaalsete
keskkonnatingimuste korral palju vdikeseid mune ning ebasoodsate tingimuste juures
vihe, kuid see-eest suuri mune (see Olive, 1985). Meriristi (Aurelia aurita) peetakse
r-strateegiks, st suure hulga vastsete produktsioon kompenseerib korget suremust.
(Schneider, 1988). Vastavalt sellele, millised tingimused hetkel kehtivad, valib
emasloom oma kohasuse suurendamiseks parima strateegia. Suure hulga munade

produktsiooni korral panustatakse kvantiteeti ehk mida rohkem jérglasi toota, seda



suurem on vOimalus, et neist piisav arv liigi piisimajdédmiseks ka ellu jadb. Ning
ebasoodsate tingimuste korral suurte munade produtseerimisega panustatakse isendi
kvaliteeti. Raskete elutingimuste korral on antud strateegia liigile kasulikum. Niiviisi
suudab liik kindlustada oma piisimajddmise.

20 sajandi alguses identifitseeris Mayer (1910) 12 Aurelia liiki. Viimastel
aastatel on palju kdneainet pakkunud Aurelia aurita kosmopoliitsus. Kidimasolevad
Aurelia aurita uuringud (Dawson & Martin, 2001) lubavad eeldada kuue divergentse
grupi olemasolu. Tuginedes Horsea jdrve ja Southamptoni Aurelia aurita
populatsioonidele on vdimalik, et muutuvad keskkonnatingimused, nagu
soolsusreziimi erinevused ja toidukiillus on podhjustanud teatud alleelide valiku
eelistatuse (e.g. Powers et al., 1983), mille tulemusena liigid divergeeruvad. Tekib
kiisimus, kas Ladnemeres voib ka tegu olla mitmete Aurelia litkidega, sest Ladnemere
langev soolsus Taani vidinadest Neeva suudmeni sisaldab mitmeid erineva
soolsusreziimiga piirkondi. Vastuse saamiseks tuleb Ladnemeres 14bi viia meduuside
geneetilised uuringud.

Ladnemerest on leitud kriiptiline meduus Maeotias marginata. Liik avastati
esmakordselt Vdinamere regioonist 1999 aasta augustis (Vaindld & Oulasvirta, 2001).
Alates 2003 aastast ei ole uusi eksemplare Eesti vetes tdheldatud (Arno Pollumie &
Mart Simm, Tartu Ulikool, Eesti Mereinstituut, pers. com., november, 2012).
Arvatavasti saabus ta Lidnemerre lacvade ballastveega voi laevakerele kinnitunult.
Selline introdutseerimise viis on peamiseks uute meduuside ja kammlooma liikide
sissetoojaks Ladnemeres ning seega on tulnukliikide sellise levimisviisi korral tegu
antropogeensete transpordivahendite litkumise tulemusena kaasneva paratamatusega.
Ponto-Kaspia hiidromeduusi Maeotias marginata (Modeer, 1791), (Cnidaria,
Hydrozoa) teadaolevalt pohjapoolseim levikupiirkond on Soome rannikuvetes
(Numers, 2013). Kas tegu voib olla uuesti ballastveega sisenenud isenditega voi suutis
Maeotias marginata oma levilat aastate véltel aseksuaalselt paljunedes suurendada, ei
ole veel teada. Madal soolsus ja Edela-Soome madal arhipelaag pakuvad liigile
Maeotias marginata sobivaid elamistingimusi. Lidnemere talvine jddkate ei osutu
liigile problemaatiliseks, sest ka Maeotias marginata podliselupaigas Aasovi meres
esineb talviti veekogu jadtumist (Kosarev et al., 2007). Kahe 0kosiisteemi sarnasused
lubavad oletada, et Lidnemeri voib osutuda Maeotias marginata liigile piisavalt

sobivaks elukohaks, kuhu uus populatsioon rajada.



Kliimamuutused 21 sajandil mojutavad liikide levikut, interaktsioone ja
esinemissagedust Léddnemeres (HELCOM, 2007). Kekkonnamuutused, nagu
eutrofikatsioon, veetemperatuuri soojenemine, poliilipidele vajalike substraatide
tekkimine soodustavad meduuside puhanguid (Purcell, 2005; Holst & Jarms, 2007,

Purcell, 2007), mis avaldavad negatiivset mdju okosiisteemidele.
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2.2 KAMMLOOMADE MNEMIOPSIS LEIDYI, BEROE OVATA JA MERTENSIA OVUM
LEVIK LAANEMERES JA TEISTES RIIMVEELISTES OKOSUSTEEMIDES

Laidnemeres tdheldati esmakordselt kammloomi Mertensia ovum ja Mnemiopsis
leidyi eelmise kiimnendi keskpaigas, seejdrel sai alguse nende ulatuslikum levimine.
Loode-Euroopa vetes ja Lédnemeres olevad invasiivsed kammloomad périnevad
Ponto-Kaspia regioonist (Leppakoski et al., 2009). Mnemiopsis leidyi on algselt périt
Pohja-Ameerika ja Louna-Ameerika idarannikult (Purcell er al, 2001) ja
introdutseeritud Aasovi, Musta, Kaspia ja Marmaara merre ning Vahemere
idarannikule (e.g. Shiganova et al., 2001). M. leidyi on hermafrodiit, talle on omane
iseviljastumine, mis hdlbustab juurdekasvu kiiret teket sobivate keskkonnatingimuste
korral, pohjustades hilissuvel ja siigisel massilist esinemist (Purcell et al., 2001,
Shiganova et al,. 2001). Looma kehasuurus soltub temperatuurist ning sellest
tulenevalt varieerub ka munade produktsioon (Kremer, 1979; Reeve et al., 1989;
Zaika & Revkov, 1994). Kudemine toimub varasuvel juhuslikult kdrge zooplanktoni
kontsentratsiooniga (11-200 mg C m™) ja temperatuuriga (>21°C) piirkondades.
Intensiivne paljunemine algab veetemperatuuri tdusmisel 23,5-24 °C-ni, optimaalseks

temperatuuriks on 24,5-25,5 °C (Purcell & Shiganova 2001) (joonis 2).
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Joonis 2. Mnemiopsis leidyi vastsete arvukus temperatuurist soltuvalt Mustas meres.
Vertikaaltelg — vastsete arv m™; Horisontaaltelg - veetemperatuur (°C) (Shiganova,

avalikustamata andmed).
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Mida soojemad on tingimused, seda arvukam on jdrglaskonna pealekasv.
Kammloomade kiire paljunemine, toitumine ja kasv isendile soodsates tingimustes
hdlbustab populatsiooni suurendamist.

Esimeseks teadaolevaks juhtumiks M. leidyi kahjulikust mdjust parineb Mustast
merest 1980-tel, kus organismide massiline vohamine mojutas negatiivselt kogu
okosiisteemi. Pelaagilised kalad ning moned zooplanktoni liigid kadusid M. leidyi
populatsiooni laienemise tagajarjel (e.g. Vinogrodov et al., 1989; Purcell et al., 2001).
Mustas meres tdheldati liiki esimesena Sudaki lahes 1982 aasta novembris (Pereladov,
1983). 1988 aasta siigiseks oli M. leidyi levinud iile kogu Musta mere, keskmise
biomassiga 1 kg WW m? (40 g WW m™) (WW= wet weight ehk mirgkaal) ning 310
isendit m™ (Vinogradov et al., 1992). Suurim puhang leidis aset 1989 aasta suvel, kus
biomassiks osutus 4,6 kg WW m™ (184 g WW m™) ja suurimaks keskmiseks
tiheduseks 7600 kammlooma m™ (Vinogradov et al., 1989) (joonis 3).
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Joonis 3. Musta mere pikaajaline (1988-1998) M. leidyi biomassi muutus
rannikuvetes (1) ning avamerel (2) (Shiganova, 1998).

M. leidyi suured biomassi puhangud toimuvad harilikult tsiikliliselt. 1990 aasta
kevadel leidus kammloomi meres kiilluslikult, kuid suve jooksul algas organismide
elusaine hulga viahenemine, kuni 1993 aasta suveni (Vinogradov et al., 1992), teine
kammoomade puhang toimus 1994 aasta septembris, keskmine biomass avamerel oli
2,7 kg WW m™ (184 g WW m™) ning rannikuvetes 4,5 kg WW m? (110 g WW m™).
M. leidyi populatsiooni tsiiklilise esinemismustri pohjuseks on zooplanktoni biomassi
vihenemine M. leidyi rohketel aastatel ning vastupidi, zooplanktoni biomassi

vahepealne suurenemine toimub ré6vlooma vihenemise tulemusena.
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Musta mere pinnatemperatuur on tliipiline parasvéotmelistele meredele.
Pinnasoolsus on madal (keskmiselt 18%) jogedest sissevoolava mageda vee
lisandumise tulemusena, vee pinnatemperatuur on suviti 24-27 °C ja talviti 2-8 °C
(Ovchinnikov & Titov, 1990). Musta mere poolt pakutavad tingimused on M. leidyi
elutegevuseks optimaalseimad. Kammlooma vastupidavus suurele
temperatuurikdikumisele vahemikus 2 °C-32 °C ja soolsusele 2%00-38%00 (Kremer,
1944) muudab ta ohtlikuks tulnukliigiks ning seab ohtu ka teised Musta merega
sarnased Okostisteemid.

M. leidyi on moju avaldanud USA kirderannikul paiknevale Narragansetti
lahele. Narragansetti laht on M. leidyi leviku pdhjapoolseim piirkond. Sealsed
kammlooma puhangud 100 ml m™ (50 mg C m™) (Kremer, 1994) mdjutavad sarnaselt
meduusidele nii zooplanktoni kui ka ihtlioplanktoni arvukust. M. leidyi puhangute
haripunkt jadb harilikult septembri- ja oktoobrikuusse (Kremer, 1975; Kremer, 1979;
Deason, 1982). Kuid 1990-tel tidheldas Sullivan et al. (2001) M. leidyi varakevadist
ilmumist lahes. Arvatavasti on maailmamere temperatuuri tousust pohjustatud ka lahe
veetemperatuuri soojenemine, mis soodustab planktoni vohamist ja kommlooma
enneaegset esinemist. Hawk (1998) dokumenteeriski ~Narraganseti lahe
veetemperatuuri  jérkjargulise soojenemise (1,73 °C) 1956-1998. Paremate
keskkonnatingimuste korral kasvab zooplanktoni (100 mg C m™) (Kremer, 1994) ning
ihtlioplanktoni biomass. M. leidyi ja zooplanktoni arvukused on omavahel
korrelatsioonis. Deasoni (1982) kalkulatsioonide kohaselt eemaldas M. leidyi
Narragansetti lahes augustis 1975 ja 1976 20% sealsest zooplanktoni biomassist.
Seega on veetemperatuuril oluline mdju liikide toitumis- ja paljunemisedukusele.
Mida soojemad keskkonnatingimused valitsevad, seda suurem on planktoni arvukus
ja laiaulatuslikum kammloomade laiuskraadidevaheline levik.

M. leidyi esineb ka Chesapeake’i lahes, mis on Ameerika Uhendriikide suurim
suudmeala. Suurem osa Chesapeake’i lahe magedast veest on périt Susquehenna
jdest. M. leidyi biomassi haripunkt lahes moodustub juulis ja augustis (30-60 ml m™),
mil indiviidid on kehamodtmetelt suurimad (1-50 g WW) (Purcell et al., 2001).
Kammloomade kehasuurus oleneb temperatuurist. Kevadised aprillikuu madalad
temperatuurid (11-13,5 °C) on tugevalt seotud kammloomade viiksemate
kehamddtmete ja kdrgemad temperatuurid (14-15,5 °C) suuremate kehamddtmete

véljakujunemisega (Purcell et al., 2001) (joonis 4).
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Joonis 4. Mnemiopsis leidyi kasvu (vertikaaltelg) soltuvus aprillikuu keskmisest
temperatuurist (horisontaaltelg) Chesapeake’i lahes (kolmnurgad) ja maértsikuu
keskmisest temperatuurist Mustas meres (tumedad tdpid) (Purcell et al., unpublished

data).

Lisaks temperatuurile mojutab M. leidyi kasvu zooplanktoni ja ka
ihtiioplanktoni  arvukus. M. leidyi populatsioon on vdimeline Chesapeake’i lahes
tarbima pdevas kalamarja 30-100% ja <5 % kalade vastsetest (Purcell & Shiganova,
2001). Zooplanktoni biomass peab keskkonnas iiletama vihemalt 3 mg C m~, vastasel
korral ei pruugi kammloomi keskkonnas leiduda (Kremer, 1994).

M. leidyi kadumise pdhjuseks ei pruugi ilmtingimata olla toidupuudus, vaid tegu
voib olla ka roovlooma ilmumisega keskkonda. Suviti saavutab meduus Chrysaora
quinquecirrha Chesapeake’i lahte suubuvate jogede suudmealadel suure arvukuse (16
meduusi m™) (Purcell, 1992), kuid rannikult eemal jaib arvukus < 2 m™ (Purcell et
al., 1994a ). Tegu on M. leidyi olulise kiskjaga. Chrysaora quinquecirrha eelistab
toituda M. leidyi vastsetest (Olesen et al., 1996). Kiskja suurema arvukuse rannikualal
pohjustab M. leidyi vastsete ja vidiksemate kammloomade esinemine, mis on kiskjale
meelepdrasem saak kui tdiskasvanud M. leidyi isendid. Samuti on Chesapeake’i lahes
esinevad voikalad Peprilus triacanthus (Peck) ja Peprilus alepidotus (Linnaeus)
tuntud M. leidyi kiskjad (in Harbison, 1993; GESAMP, 1997), kuid madala soolsuse
tottu lahes paiknevad kiskjad enamasti lahe 1dunaosas, kus soolsus on kdrgem. Suure
toendosusega mojutab M. leidyi iildist biomassi ja arvukust Chesapeake’i lahes

zooplankton ning konkureerimine teiste zooplanktivoorsete organismidega.
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1974 aasta septembris vdhenes M. leidyi populatsiooni arvukus Narragansetti
lahes drastiliselt kiskja Beroe ovata Brugiere iiha suureneva sisserdnde tulemusena (in
Kremer & Nixon, 1974). Kammloomad perekonnast Beroe on pelaagilises toiduahelas
olulisel kohal vaatamata sellele, et nende iildisest toitumisbioloogiast on vihe teada.
B. ovata toitumisobjektiks on kammloomad M. leidyi ja Pleurobrachia pileus, kuid
eelistatumaks osutub M. leidyi (Shiganova et al., 2001). Shiganova et al. (2001)
labiviidud uurimusest Mustas meres selgus, et B. ovata ujub vertikaalselt veepinna
laheduses umbes 5-10 cm siigavusel nagu M. leidyi, mis tdendab B. ovata toitumist
liigist M. leidyi. Siigavamates veekihtides elav Pleurobrachia pileus on vdhem
eelistatud, sest sealne madal hapnikusisaldus ei ole B. ovata elutegevuseks sobiv
(Mutlu 1999; Kideys & Romanov, 2001).

Soolsuse muutused keskkonnas pohjustavad B. ovata elutegevuses héireid.
Soolsuse vdhenemisega isendi litkumisaktiivsus aeglustub. Shiganova et al. (2001)
toestas eksperimentaalsete katsete abil, kuidas B. ovata isenditel ripsmete aktiivsus
langes soolsuse viahenemisel 18%00-1t 15%00-ni, kuid peale 15 minutilist harjumist uues
keskkonnas taastus ripsmete endine liikuvus. Mida madalama soolsusega keskkonnas
isendid viibisid, seda pikem oli normaalse liikumisaktiivsuse taastumise aeg, mille
jooksul isenditele loomulikud kditumismustrid taastusid. B. ovata viimane soolsuse
kontsentratsiooni taluvuspiir on 4,5%. Antud soolsuse juures vajusid loomad
jéadavalt merepohja ega suutnud litkumisaktiivsust taastada.

B. ovata ja M. leidyi ndudmised elukeskkonna omaduste suhtes on sarnased. B.
ovata on M. leidyi kiskja, kes M. leidyi puhanguid pérsib, kaitstes sellega
Okostlisteeme M./leidyi laastava toime eest.

Musta mere vetesse ilmusid esimesed B. ovata isendid 1997 aasta oktoobriks
(Konsulov & Kambruska, 1998; Zaitsev, 1998), Marmara merre 1998 aasta
septembriks ja Sevastopoli lahte 1999 aasta augustiks-septembriks (Finenko et al.,
2000; Shiganova et al., 2000; Vostokov et al., 2000; Vinogradov et al., 2000). Aasta-
aastalt on B. ovata areaal laienenud.

1999 aasta septembriks, kui M. leidyi biomass Aasovi meres oli korge, siis Mustas
meres seevastu viimase kiimne aasta madalaim, mis tdestab B. ovata ja M. leidyi

kiskja ja saaklooma vahelisi suhteid (joonis 5).
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Joonis 5. Mnemiopsis leidy biomass(1) ja Beroe ovata (2) biomass ajavahemikul
1999-2000 Musta mere kirdeosas (Shiganova et al., 2000).

B. ovata mdju M. leidyi arvukusele ei ole koheselt médrgata, selgemini on seda niha
teatud viikese ajalise nihke tagant jarglaskonna populatsiooni arvukuse mairamisel.
Finenko et al., (2001) uuris B. ovata ja M. leidyi biomassi Mustas meres ning leidsid,
et B. ovata isendeid oli m™ 0.022-0.075 ja M. leidyi isendeid m™ 0.2. 1999 aasta
septembrikuus tarbis B. ovata populatsioon Sevastopoli lahes 9,3% M. leidyi
biomassist ning oktoobrikuus 132%. Seega pohjustas 1999 aastal vdoimsust votnud B.
ovata M. leidyi arvukuse languse, peatades sellega 1994 aastast alguse saanud M.
leidyi intensiivsete puhangute tsiikli.

Lisaks Mustale merele, Chesapeake’i lahele, Narragansetti, kus kammloom M.
leidyi esineb sagedasti, leidub teda ka Lddnemeres sarnaselt eelnevate
okosiisteemidega. Esmakordselt tdheldati M. leidyi olemasolu Taani vdinades augustis
2005 (Tendal et al., 2007), saades kinnituse novembris 2005 (Oliveira, 2007). Kieli
lahte saabus M. leidyi oktoobris 2006 (Javidpour et al., 2006), Bornholmi basseini,
Gotlandi basseini talvel ja kevadel 2007 (Kube ef al., 2007) ning Ahvenamaa merre ja
Botnia lahte augustis-septemberis 2007 (Lehtiniemi et al.,, 2007). Algselt arvati, et
kammloom asustab ainult PGhjamere 16unaosa ja Rootsi ldénerannikut, kuid suure
madalate temperatuuride taluvusvoime tottu suudab M. leidyi asustada ka tervet
Laanemerd. Lisaks madalate temperatuuride taluvusvdimele soodustab kammloomade
jarske ja laiaulatuslikke esinemispuhanguid loomade molemasoolisus ehk

hermafrodiitsus. 2006 aasta siigise ja 2007 aasta kevade vahel toimus Lédnemeres
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hiippeline kammloomade arvukuse tous (Kube et al, 2007). Suurim tihedus esines
2007 aasta augustis Botnia lahes (maksimaalselt 619 isendit m™®) ja madalaim
Ahvenameres (maksimaalselt 197 isendit m™) ning Soome lahes (maksimaalselt 103

isendit m™) (Lehtiniemi ez al., 2007) (Joonis 6).
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Joonis 6. Kammloomade arvukus augustis 2007 0-50 m siigavusel. Joonise all
paremas nurgas on arvukuse skaala modt (isendit m™). #- vaatlustulemuste andmed

puuduvad (Lehtiniemi et al., 2007).

Septembriks olid kammloomade arvukused Botnia lahest 1duna pool samuti tdusunud,
vastavalt 694 isendit m”? Ahvenameres ja 508 isendit m™ Soome lahes (Lehtiniemi et
al., 2007). Arvati, et Botnia lahe augustikuine M. leidyi suur arvukus vorreldes
timberkaudsete piirkondadega vois olla pdhjustatud tuulte abil sinna massiliselt
kandunud vastsetest.

Sarnaselt Musta merega toimub Léddnemeres kammloomade -elutegevuse
tulemusena zooplanktoni biomassi vdhenemine. Augustis ja septembris kdigub
Lidnemere I1dunaosas mesozooplanktoni orgaanilise aine hulk 15-30 mg C m™ vahel
(see Janas & Witek, 1993). Samuti kehtib Lidinemeres sarnaselt Musta merega
zooplanktoni biomassi alampiir (< 3 mg C m™), mis on vajalik M. leidyi
elutegevuseks. Kammloomal on negatiivne modju ka kalade populatsioonidele.

Otseseks ohuallikaks on kalamarja ja kalade vastsete soomine ning kaudseks teguriks
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konkureerimine planktonit sodvate kaladega, nditeks kiluga Sprattus sprattus
(Linnaeus, 1758), rdimega Clupea harengus (Linnaeus, 1758) ning planktonist
toituvate noorjarkudega, néiteks lesta Platichthys flesus (Linnaeus, 1758) ja tursa
Gadus morhua (Linnaeus, 1758) vastsetega (Jana & Zgrundo, 2007).

Tdnapédeval on identifitseeritud ~ 150 kammlooma liiki (Richardson et al.,
2008). Ladnemeres esines enne M. leidyi invasiooni veel neli kammlooma
Pleurobrachia pileus, Bolinopsis infundibulum, Beroe cucumis ja Beroe gracilis.
Antud litkide noorisendid on morfoloogiliselt sarnased ning nende eristamine
visuaalselt keeruline. Téiskasvanud M. leidyi isendid eristuvad noorloomadest
suusagarate esinemise poolest. Seega on noorloomi lihtne segi ajada teiste
kammloomadega. 2009 aastal selguski, et M. leidyi on Laédnemere pdhjaosas ekslikult
segi aetud liigiga Mertensia ovum, mida ei ole varem Léddnemeres tdheldatud
(Gorokhova et al., 2009).

Geneetiliste uuringute tulemusena saadi kinnitust arktilise kammlooma
Mertensia ovum esinemisest Ladnemeres (Gorokhova et al., 2009). 2007-2010
kogutud DNA andmete pdhjal on tuvastatud, et Lidnemere pohjaosast leitud 388-st
kammloomast 370 osutusid liigiks M. ovum. Samuti madrati kindlaks 120 isendit
Bornholmi bassenist ja Li&nemere 1dunaosast, millest selgus, et 120-st 110 (92%) olid
M. ovum, 3 isendit (2%) M. leidyi ning 7 isendit (6%) jdi mddramata, mille pohjuseks
vois olla ebadnnestunud DNA analiiiis vOoi hoopis tegu uute seni kirjeldamata
kammloomadega (Lehtiniemi et al. 2013, submitted). Uurimusest selgub, et M. leidyi
ei esinegi nii hulgaliselt Li&nemeres, nagu ekslikult arvati, vaid selleks on M. ovum.
Liiki M. ovum ei ole leitud Botnia lahest, Riia lahest ega Soome lahe rannikualadelt,
vaid suurimad kammloomade arvukuse tihedused oli Bornholmi basseinis (kuni 68
isendit m™), Ahvenameres (39 isendit m™) ja Soome lahe keskosas (41 isendit m™)
(Lehtiniemi et al., 2013, submitted). PShjused, miks liigi M. ovum esinemisagedus
rannikualadel on madal voi puudub iildse, on tdendoliselt seotud temperatuuriga.
Kuna tegu on arktilise kammloomaga, eelistab loom jahedamaid veetemperatuure.
Kammlooma suurimad puhangud toimusid tingimustes, kus soolus oli > 5,5 %y ja
temperatuur < 7 °C (Lehtiniemi et al, 2007). Viheusutav on kiskja olemasolu
rannikualade viltimise pohjusena. Kui harilikult piirab kammloomade arvukust
Ladnemerega sarnastes Okosilisteemides kiskja B. ovata (Vinogradov et al. 2000;
Purcell et al. 2001; Falk-Petersen et al. 2002), siis Ladédnemeres ei ole seda liiki veel

taheldatud. Mis muidugi ei tdhenda, et ta ei vOiks Liddnemerre saabuda. B. ovata
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soolsustaluvuse alampiir jaib 4,5 %o piiresse (Shiganova et al., 2001), seega soolsus
ei tohiks Ladnemerre levimisel takistuseseks osutuda. Kammloom on juba suutnud
levida Mustast merest Vahemere idaossa, kuid andmed Vahemere lddneosast
puuduvad (Hansson, 2006). Toenéoliselt osutub sisserdnde takistuseks Laddnemerre
temperatuur. Finenko et al., (2001) viisid Mustas meres 1999 aasta augustis,
septembris ja oktoobris 1dbi uurimuse kammloomade M. leidyi ja B. ovata biomassi
arvukuse madramiseks. Novembris temperatuuril 13,8 °C B. ovata isendeid ei

taheldatud (joonis 7).

Species Date Temperature  Abundance  Biomass Mean WW*
°0) (indm™) (E@WWm™) (9

B.ovata 23 Sep.  22.5%x1.2 0.02+£0.07  0.11+0.33 14.87+14.76

B.ovata  250ct.  16.2+0.6 0.08=0.14  1.74£3.66 23.24+25.09

B. ovata 10 Nov. 13.8%+1.2 0 0 51.50%0

M. leidyi 23 Sep.  22.5%+1.2 021020  0.53=0.60 2.79+4.87
M. leidyi 25 Oct. 16.2+0.6 0.20=0.19  0.43x0.68 2.85+6.47
M. leidyi  10Nov. 13.8%=1.2 0.340.60 1.55£3.79 3.66+4.384

Joonis 7. M. leidyi ja B. ovata arvukus (abundance), biomass (méargkaalus), isendite

individuaalsed mirgkaalud (WW) ja temperatuur (°C) (Finenko ef al., 2001).

Andmetest jareldub, et B. ovata on tundlik temperatuuri muutustele ning seetdttu on
B. ovata levik Liadnemerre raskendatud siinsete madalate temperatuuride tottu.
Loomulikult {iha soojenev maailmamere temperatuur hdlbustab kammloomade
levimist elukeskkondadesse, mis algselt olid ebasoodsad. Maailmamere temperatuur
kuni siigavuseni 300 meetrit on tdusnud alates 1950-test 0.31 °C (Levitus ef al.,
2000). Kuna kammloomad ja meduusid on enamasti ka kdige pisematele temperatuuri
ja soolsuse muutustele vastuvotlikud, siis vdiksemadki kliimamuutused mojutavad
nende populatsioonide arvukusi.

Lisaks kliimamuutustele viivad madala toitevdirtusega toiduahelani reostus,
eutrofikatsioon ja kalade iilepiiiik, mis soosivad nanofiitoplanktonit, meduuse ja
kammloomi (Thiel, 1962; Purcell et al., 1999a,c; Stibor & Tokle, 2003; Ma & Purcell,
2005b). Sellised okosiisteemi hiiringud leiavad aset koikjal maailmas. Suurt
materiaalset kahju tekitavad meduusid ja kammloomad kalanduses, ummistades vorke
ja traale, mis nende raskuse all vdivad puruneda (e.g. Shimomura, 1959; Yasuda,
1988; Graham et al, 2003) ning elektrijaamade merevee sissevotmisseadmeid

(Matsueda, 1969; Yasuda, 1988; Rajagopal et al., 1989).
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JARELDUSED

Ladnemeri ja teised riimveelised 0kosiisteemid, nagu Must meri, Chesapeake’i laht ja
Narragansetti laht sarnanevad omavahel keskkonnatingimuste ja Okosiisteemis aset
leidvate muutuste poolest. Tegu on tundlike Okosiisteemidega. Must meri,
Chesapeake’i laht ja Narragansetti laht kannatavad meduuside ja kammloomade
puhangute kées alates 1980 aastast. Soojenev veetemperatuur ning eutrofikatsioon
intensiivistavad meduuside ja kammloomade puhanguid, mille mdju on laastava
toimega zooplanktonile ning planktivoorsetele kaladele. Sarnaselt Mustale merele,
kus Auwurelia aurita hdvitas 1980 aastal 62 % sealsest zooplanktoni aastasest
biomassist, mdjutab meduus ka Ladnemere zooplanktoni ja planktivoorsete kalade
arvukust. Lisaks meduusidele vihendavad zooplanktoni arvukust kammloomad, kes
joudsid  Léadnemerre  2005/2006  aastal. Lddnemere l0unaosas  kodigub
mesozooplanktoni arvukus tugevasti kammloomade elutegevuse tulemusena.
Sarnaselt teistele riimveelistele Okosiisteemidele kannatavad kalad, kelle vastsetest
samuti toitutakse, Lddnemeres kammloomade laastava toime all. Kuna Ladnemeres ei
ole veel tdheldatud kammloomadele olulisi kiskjaid, siis vO0ib oletada, et
kammloomade populatsiooni arvukus on jatkuvalt tdusuteel hetkeni, mil Ladnemerre
saabub kiskja, kes puhangud kontrolli alla vdtab ning seega ootab Lddnemerd hetkel
ees sarnane saatus teiste riimveeliste Okoslisteemidega 1980-ndtel ja 1990-ndtel

aastatel.
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KOKKUVOTE

Ladnemere riimveeline keskkond kannatab vodrliikide sisserdnde all. Viimase kahe
sajandi jooksul on siia ballastveega voi laevakerele kinnitunult saabunud ~100
voorliiki.  Enamik Euroopa ja Ameerika vetes esinevatest invasiivsetest
kammloomadest on périt Ponto-Kaspia piitkonnast. Lédnemere meduuside ja
kammloomade puhangud on vdimalikuks osutunud poliselupaigaga sarnaste
keskkonnatingimuste tottu ning tinu loomade erakordselt laiaulatuslikele
temperatuuri ja soolsuse taluvusvoimetele. 4. aurita levib iile kogu Ladnemere ning
tema poliiiibid on voimelised taluma 4%00 soolsust, seevastu C. capillata levila on
tunduvalt vdiksem, pdhjuseks elutegevusele ja strobilatsioonile vajalike tingimuste
kesisus. Lddnemeres ldbiviidud uurimusest selgus, et C. capillata poliilibid on
voimelised levima madalama soolsuse juures kui seni arvati ning seega Lidnemeres
laialdasemalt esinema. Meduuside ja kammloomade paljunemisedukust ja levimist
piirab temperatuuri ja soolsuse vdhenemine, samuti loodusliku vaenlase olemasolu.
Kammlooma M. leidyi sisserdanne Ladnemerre sai alguse 2005 aasta augustis Taani
vidinadest, peale mida toimus M. leidyi arvukuse hiippeline  tous.
Molekulaarbioloogiliste uurimuste kéigus on kindlaks tehtud vead liikide midramisel.
Laidnemere pdhjaosas ldbiviidud uurimuse kdigus tuvastati molekulaarbioloogiliselt
M. leidyi osutumine hoopis liigiks M. ovum.

Kammloomade ja meduuside puhangute negatiivne mdju dkosiisteemide liigirikkusele
Mustas meres ja temaga sarnastes Okosiisteemides (kaasa arvatud Liddnemeres) on

pohjustatud eutrofikatsioonist ja veetemperatuuri soojenemisest.
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SUMMARY
(Abundance and Distribution of Medusae and Ctenophores in the Baltic Sea and

Other Brackish Ecosystems)

The Baltic Sea is a brackish sea that suffers from the invasion of alien species. During
the last two centuries ~100 non-indigenous species have been recorded in the Baltic
Sea, introduced by ballast water or hull fouling. Most medusae and ctenophores
occurring in European and American waters are from the Ponto-Caspian region. Local
medusae and ctenophore outbreaks have been possible due to similar environmental
conditions as in native environment, and thanks to the animals’ exceptionally broad
temperature and salinity tolerance. A. aurita colonizes the entire Baltic Sea, and the
planulae are able to develop into polyps even at a salinity of 4. By contrast, C.
capillata range is much smaller.

A study in the Baltic Sea revealed that C. capillata polyps are able to strobilate at low
salinity and may be more widespread in the Baltic Sea than previously thought.
Medusae and ctenophores reproductive success and distribution are limited by
temperature and salinity reduction, as well as the presence of natural predators.

Comb jellyfish M. leidyi immigration in the Baltic Sea began in August 2005 through
the Danish straits, after which M. leidyi abundance increased rapidly. Molecular
studies have identified errors in species taxonomic identification. The molecular study
in the northern Baltic Sea revealed that M. leidyi turned out to be M. ovum.

The negative impact of ctenophore and jellyfish outbreaks on biodiversity in the
ecosystem of the Black Sea and in other brackish ecosystems (including the Baltic

Sea) is caused by eutrophication and increasing water temperatures.
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TANUAVALDUS

Suurimat tdnu avaldan oma juhendajale Arno Pollumiele ja kaasjuhendajale Velda
Lauringsonile, kes voimaldasid mul kirjutada bakaluruset66 hingeldhedasel teemal,
suunates ja aidates mind hetkedel, mil seda vajasin ning arvestades seejuures minu
lahenemisviisi ja ndgemust teemast. Samuti tdnan ingliskeelse kokkuvotte
keeletoimetamise eest Marit Metslat ning koiki teisi, kes mulle edu soovisid t66

valmimisel. Suur aitdh Teile!
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