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1. Sissejuhatus

Viimastel sajanditel on intensiivistunud rahvusvaheline kaubandus ning sellega seoses ka
suurte kaubalaevade liiklus. Riimveelised liigid on viga voimekad levima koos laevade
ballastveega ja laevakeredele kinnitudes uutesse elupaikadesse, iiletades nii looduslikul teel
iiletamatuid geograafilisi barjiire (Wolff 1999, Briski jt. 2012). Ule maailma on suurte
sadamate timbruses voorliikide arvukus kasvavas trendis (Wolff 1999, Paavola jt. 2005)

ning suur osa neist muutub uues 6kosiisteemis invasiivseks (GISD 2005).

Suured liikumisvoimelised kiskjad moodustavad olulise osa meredkosiisteemist, kuna nad
suudavad kontrollida madalamate toiduahela liilide arvukust ja levikut (Silliman jt. 2004).
Selliste kiskjate seas on Harrise mudakrabi Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) iiks

kurikuulsaimaid invasiivseid liike globaalses mastaabis.

Ténapédevani on Ladnemere pohjaosa rannikukooslustes ainult moningad post-glatsiaalsed
immigrandid ning mitmed 6koloogilised niSid ja funktsioonid ootavad veel tditmist. Enne
Harrise mudakrabi saabumist, pole iikski krabiliik suutnud luua Laénemerre elujoulist
populatsiooni. Ladnemere pohjaossa levivad ka Hiina villkdppkrabid (Eriocheir sinensis H.
Milne Edwards, 1853) tdnu oma voimekusele sooritada ulatuslikke randeid (Herborg jt.
2003), kuid liik ei kujuta Laanemere dkosiisteemidele ohtu, tdnu tema madalale arvukusele
ja voimetusele paljuneda madala soolsusega vees (Ojaveer jt. 2007). Harrise mudakrabi
saabumine tdhendab Lidnemere jaoks uue dkoloogilise funktsiooni tditmist, mille

tagajarjed okosilisteemi toimimisele on teadmata.

Antud magistritdo eesmirgiks on eksperimentaaluuringu kdigus hinnata Harrise mudakrabi
elupaigaasustamist ning selle sdltuvust mudakrabi toidueelistusest ja isendite
asustustihedusest Eesti rannikumeres. Lahtuvalt eksperimentaaluuringust pistitati
hiipoteesid, kas (1) olemasoleva toidu tiiiip (vdheliikuv voi litkkuv) méadrab erinevate
elupaigatiitipide asustamist ja kas (2) toidu olemasolu ja krabide tiheduse koosmojud
suurendavad voi vihendavad mudakrabi esinemist erinevates elupaigatiiiipides. Lisaks
eeldati, et (1) krabid valivad aktiivselt elupaika, (2) suurenenud krabide tihedus sunnib
vaikemaid krabisid asustama viahem kvaliteetseid elupaiku ja (3) suurenenud toidu

kattesaadavus suurendab madalama kvaliteediga elupaikade asustatust.



2. Kirjanduse iilevaade

2.1 Harrise mudakrabi liigi iseloomustus

Harrise mudakrabil (Rhithropanopeus harrisii) (Joonis 1) on olemas koik omadused, et
olla edukas invasiivne liik — ta on vidike, omnivoorne, euriihaliinne ja hea
paljunemisvdimega. Uuringud on ndidanud, et viljastatud Harrise mudakrabi suudab ellu

jaada laeva ballastvees ka ballastveevahetusega laevareisil (Briski jt. 2012).
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Joonis 1. Ballastveest eraldatud mune kandev Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus
harrisii) (Briski jt. 2012).

Tegemist on viikesekasvulise mudakrabi liigiga, kelle maksimaalne seljakilbi laius voib
ulatuda 26 millimeetrini. Krabide keskmine suurus on erinevates populatsioonides erinev —
Poolas Dead Vistula laguunis isastel 11,32+3,49 mm (max 26,1 mm) ja emastel
10,76+2,43 mm (max 19,3 mm) (Turoboyski 1973) ja Poolas Odra joe estuaaris
16,81£3,98 mm (max 22,9 mm) ja emastel 15,05+3,33 mm (max 19,8 mm) (Czerniejewski
2009). Isased isendid on reeglina emastest suuremad. Krabi kasvab kestudes, alguses on
kestumised tihedamad, kuid tdiskasvanud isendid voivad kestuda iile aasta. Kestumiste
jargi arvutatud suurima krabi isendi vanus on 5 aastat (Turoboyski 1973). Enne kestumist
eemaldub kaltsium vanast kestast (umbes 7 pdeva enne) ja kest muutub helepruuniks ning
hapraks (Joonis 2), mille jarel on krabid vdhem aktiivsemad ja varjulisema eluviisiga.
Kogu kestumisprotsess votab eeldatavasti acga 2 kuni 9 tundi ning peale kestumist kasvab
krabi keha iiks kuni neli tundi (Turoboyski 1973).



Joonis 2. Kestunud Harrise mudakrabi (vasakul) ja tiihi kest (paremal).

Sugukiipsuse saavutab mudakrabi varakult, teiseks sigimishooajaks, kui emane on
saavutanud kolmandiku kogu kehasuurusest (Turoboyski 1973, Roche jt. 2007). Harrise
mudakrabi voimeline produtseerima mitu kurna iihest kopulatsioonist (Morgan jt. 1983).
Peale kopulatsiooni hakkab emane munema kolme kuni nelja paeva parast. Munade
véljutamisel kaevub krabi pehmesse pinnasesse ning moodustab enda ja liiva vahele
kambri, mille abil kinnituvad munad paremini krabi kdhualuse tagaosa kiilge (Joonis 2).
Munade arv varieerub suuresti 1280 ja 16000 muna vahel ja embriiode areng kestab
keskmiselt 23 pédeva (Turoboyski 1973). Vastsed koorduvad munadest itheaegselt ja ema
aitab sellele kaasa pumbates oma kdhualust, signaal pumpamiseks tuled embriiotelt
(Forward ja Lohmann 1983).Vorreldes teiste sama suurusega krabi liikidega on Harrise
mudakrabi kopulatsiooni kédigus saadud spermide ja nendest arenenud munade osakaal

oluliselt kdrgem (Rodgers jt. 2011).

Mudakrabil on neli zoea staadiumit (Joonis 3, A-D) ja iiks megalopa staadium (Joonis 3, E)
(Costlow Jr ja Bookhout 1971). Koik staadiumid on planktilised, mis suurendab liigi
levimisefektiivsust. Vastsed ldbivad koik arengujargud estuaaride madala soolsusega
osades. Isegi tugevate loodete mojualas suudavad zoead tinu endogeensetele signaalidele
ja valguse intensiivsuse muutustele teostada vertikaalseid rdndeid veesambas (Diel Vertical
Migration) ja ldbi selle jddda samasse piirkonda, véltides zoea staadiumis horisontaalset
rannet (Cronin 1982, Cronin ja Forward 1983). Megalopa staadium levib horisontaalse
randega uude elupaika, settib veesambast vilja ja viliste signaalide olemasolul, néiteks

keemilised signaalid taimestikult, biokilelt ja potentsiaalsetelt saakloomadelt, 1abib



metamorfoosi juveniiliks (Forward jt. 2001). Mittesobilike signaalide olemasolu, nditeks
hiipoksia, ammoonium, ekstreemne soolsus, ekstreemne temperatuur ja kiskjate 16hnad,

vOib metamorfoosi toimumist edasi likkata (Forward jt. 2001).

Joonis 3. Harrise mudakrabi zoea (A, B, C, D) ja megalopa staadium (E) (Costlow Jr ja
Bookhout 1971).

Toitumistiiibilt on tegemist omnivoorse kiskjaga, kes toitub nii taimsest kui ka loomsest
materjalist ja ka detriidist. Elukoha liigirikkusel on oluline roll krabide toitumises, mida
liigirikkam, seda mitmekesisemalt krabi toitub (Hegele-Drywa ja Normant 2009).
Looduslikus levialas toitub Harrise mudakrabi pohiliselt austrite karpide peal kasvavatest
selgrootutest, nditeks toruvahid Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854), juveniilsetest
karpidest ja detriidist (Newell jt. 2007). Poola rannikuvetes 1abi viidud erinevate uuringute
pohjal toitub krabi osadel aladel pohiliselt detriidist, osadel aladel rohkem loomsest
materjalist (Hegele-Drywa ja Normant 2009). Krabide magudest on leitud limuste
Mollusca (pShiliselt so6dav rannakarp (Mytilus trossulus Gould, 1850) ja muutlik randkarp
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(Dreissena polymorpha (Pallas, 1771)), teiste selgrootute (tavaline harjasliimukas (Hediste
diversicolor (O.F. Miiller, 1776)), aerjalgsed Copepoda, kisijalgsed Amphipoda) ja
taimede (pdShiliselt rohevetikad Cladophora sp. ja Ulva sp.) jadnuseid (Czerniejewski ja
Rybczyk 2008, Hegele-Drywa ja Normant 2009).

2.2 Harrise mudakrabi levik ja invasioon

Harrise mudakrabi looduslik leviala holmab Atlandi ookeani loodeosa, Kanada
rannikuvetest kuni Mehhiko rannikuveteni (Williams 1984, Projecto-Garcia jt. 2009)
(Joonis 4).
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Joonis 4. Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus harrisii) looduslik levila (pruun)

(http://nas2.er.usgs.gov/).

Ténapdeval on Harrise mudakrabi edukalt levinud {ile maailma mitmetesse
riimveekogudesse, rannikumeredesse, estuaaridesse ja siseveekogudesse. Harrise
mudakrabi levikuala holmab niitidseks PGhja-Ameerika lddnerannikut, Panama kanalit,
Venetsueelat, Euroopat, Lahis-Ida piirkonda ja Jaapanit (Iseda jt. 2007, Brockerhoff ja
McLay 2011). Liiki peetakse Austraalia rannikualadel {iheks potentsiaalselt kdige
ohtlikumaks invasiivseks liigiks (Hayes ja Sliwa 2003). Suurimate asustatud
siseveekogude alla kuuluvad Kaspia meri, Must meri ja Aasovi meri (Zaitsev ja Ozturk
2001) ja hiljuti ka suurem osa Ladnemerest (Kotta ja Ojaveer 2012, Fowler jt. 2013).

Esialgne levik Pohja-Ameerika kirderannikult Euroopasse toimus 19. sajandi alguses

tahtmatult koos elusate austrite transpordiga Hollandisse rajatud austrifarmidesse, kust leiti
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Harrise mudakrabi esmakordselt 1874. aastal (Adema 1991, Wolff 2005). Euroopa
mudakrabi populatsioonidele on arvatavasti alguse pannud mitu jirjestikust invasiooni
Pohja-Ameerikast Hollandi ja Hispaania rannikule (Projecto-Garcia jt. 2009).
Haplotiiiipide analiiiisi jargi parinevad tilejaanud Euroopa populatsioonid Hollandi ja
Hispaania populatsioonidest ning on levinud Euroopa siseselt pdhiliselt laevade
ballastveega ja laevakere pealiskasvuga (Projecto-Garcia jt. 2009, Fowler jt. 2013).
Ladnemeres on iiheks voimalikuks levikuteeks ka planktiliste vastsete levik hoovustega

(Fowler jt. 2013).

Ladnemerre joudis Harrise mudakrabi 1936. aastal, kui teda leiti esmakordselt Kieli kanali
lahistelt (Buitendijk ja Holthuis 1949). Alates 1950. aastast, kui liiki registreeriti
esmakordselt Poolas (Demel 1953), on hakanud liigi arvukus suurenema Ladnemere
16unaosas (Czerniejewski 2009). Harrise mudakrabi on levinud mo6da rannikut tile
Léadnemere. Ladnemere pdhjaosast leiti krabi esmakordselt Soome vetest 2009. aastal
(Fowler jt. 2013) ja Eesti vetest 2011. aastal Parnu lahest (Kotta ja Ojaveer 2012). Hetkel
on Eesti rannikumeres Harrise mudakrabi levikualaks Parnu laht ja Kihnu saare

rannikumeri.
2.3 Harrise mudakrabi elupaik ja invasiooniokoloogia

Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus harrisii) on euriihaliinne mudakrabi liik, kes talub
soolsust kuni 41 PSU-d. Vilitoode kaigus tehtud vaatlused néitasid, et liik talub Eestis ka
magedat vett, kuid noorjérke ei ole magevees tdheldatud. Paljunemine on hairitud, kui
soolsus jaéb alla 0,5 PSU-d (Costlow jt. 1966, Turoboyski 1973, Boyle jt. 2010). Liik talub
laia temperatuuri vahemikku (0°C - 27°C). Kui temperatuur langeb alla viie soojakraadi,
siis krabi migreerub sligavamasse vette, kaevub pdhjasettesse ja talvitub. Kevadel, kui
temperatuur tduseb kiimne kraadini, muutub krabi jille aktiivseks ja hakkab ohjeldamatult

s6oma (Turoboyski 1973).

Elujoulise populatsiooni rajamiseks uues okosiisteemis peab liik leidma sobiva
okoloogilise nisi, kas sees- voi véljaspool liigi evolutsioonilisi piire. Madal liigirikkus on
tiks teguritest, mis tdstab voorliikide edukust elujoulise populatsiooni loomisel (Wolff
1973, Wolff 1999, Paavola jt. 2005). Antud teguri tahtsus on eriti suur noore Ladnemere
jaoks, kus vodrliikide osakaal on tdusvas trendis ja rannikumerd asustavad ainult kdputéis

kohalikke liike (Segerstrale 1957, Ojaveer jt. 2011).



Voorliigid voivad mojutada uusi 6kosiisteeme erinevalt (Goodenough 2010). Harrise
mudakrabi puhul on tdheldatud nii negatiivseid kui ka positiivseid mojusid. Kirjeldatud on
tugevat konkurentsi tdiskasvanud krabide ja kohalike pohjatoiduliste kalaliikide vahel
kirpvihiliste Amphipoda pérast ning krabi vastsete ja zooplanktoni konkurentsi
fiitoplanktoni ja detriidi parast (Zaitsev ja Ozturk 2001). Positiivse mdjuna on kirjeldatud
Harrise mudakrabi tahtsust kalade toiduobjektina (Zaitsev ja Ozturk 2001).

Hetkel puuduvad Ladnemeres krabi arvukust piiravad tegurid. Puuduvad looduslikus
areaalis levinud kastreeriv ektoparasiit Loxothylacus panopaei (Gissler, 1884) (Alvarez jt.
1995) ja suuremad krabiliigid. Osades Laanemere piirkondades on leitud kohalike
roovkalade (angerjas (Anguilla Anguilla (Linnaeus, 1758)), lest (Platichthys flesus), ahven
(Perca fluviatilis), merihdarg (Myoxocephalus quadricornis), sarg (Rutilus rutilus
(Linnaeus, 1758)), koha (Sander lucioperca (Linnaeus, 1758)) ja kormorani
(Phalacrocorax carbo (Linnaeus, 1758)) magudest Harrise mudakrabi jaanuseid
(Turoboyski 1973, Hegele-Drywa ja Normant 2009, Fowler jt. 2013). Selliste leiuandmete
juhuslikkus viitab, et kisklussurve mudakrabi populatsiooni suurust ja levikut oluliselt

mojutav tegur.

Sobivate elupaikade olemasolu kontrollib krabi populatsioonide arvukust. Oma looduslikus
levialas eelistab Harrise mudakrabi elupaigana virgiinia hiidaustri (Crassostrea virginica
(Gmelin, 1791)) vélju (Cohen ja Carlton 1995, Milke ja Kennedy 2001, Newell jt. 2007).
Suured karbid pakuvad varjupaika suuremate krabide eest ja tihtlasi mitmekiilgset
toidulauda (Newell jt. 2007). Uues 6kostisteemis, kus krabi peab valima teissuguste
elupaigatiiiipide vahel ning puudub tugev kisklussurve, voivad Harrise mudakrabi
elupaigavalikut kontrollida teised tegurid. Hiljuti asustatud Pohja-Ameerika laédneranniku
piirkonnas ei eelista mudakrabi mudaseid elupaiku ja enamus isendeid leiti puidukddu
pealt ja kivide alt (Petersen 2006, Roche jt. 2007). Kisklussurve ja konkurentsi puudumine
voib Ladnemeres voimaldada koloniseerida piirkondi, kus varjepaikasid on tunduvalt
vdahem Kkui looduslikus levialas. Liiki on isegi nimetatud La&nemere pdhjaosas oma
elupaigavalikus oportunistlikuks, kuna liiki on leitud koigist voimalikest elupaikadest
(Fowler jt. 2013). Sellest hoolimata suureneb liigisisene konkurents koos populatsiooni
tihedusega, tanu millele viiksema konkurentsivdoimega krabid on sunnitud migreeruma
vihem eelistatud elupaikadesse. Uks faktoritest, mille jirgi krabi hindab elupaiga
kvaliteeti, on toidu kéttesaadavus. Omnivoorse toitumisstrateegia puhul tagab mitmekiilgne

toitumine parima kasvu ja konditsiooni (Buck jt. 2003). Mudakrabil peaks esinema suurem
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afiinsus mitmekiilgset toitumist vdoimaldavate elupaikade suhtes. Viiksed kiirelt litkuvad
vahilised (nditeks kirpvéhilised Gammarus sp.) on madala energeetilise vdartusega, mida
alandab veelgi toiduotsinguks ja seedimiseks kulutatud lisaenergia. Samas sisaldavad nad
kdrges kontsentratsioonis mineraale ja kaltsiumit, mis on krabile asendamatud (Hegele-
Drywa ja Normant 2009). Elupaigakvaliteeti v3ib tdsta ka lihtsustatud toiduotsingud antud
elupaigas. Selleks, et hinnata nii krabide populatsiooni tiheduse kui ka toidukéttesaadavuse

mdju krabi elupaigavalikule on vajalik viia 1dbi teemakohaseid eksperimentaaluuringuid.
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2 Materjal ja metoodika

Eksperimentaaluuringud viidi 1dbi Saaremaa I6unarannikul Liivi lahe pohjaosas
(58°22.10' N 22°58.69' E) 2013. aasta juulis. Uldises plaanis on piirkonna pdhjareljeef
tasane, kerge kallakuga siigavamate alade poole. Lahe pdhjas paljastub 6huke kiht kergelt
mudast liiva, koos suuremate ja viiksemate Kividega ning suuremate kivirahnudega.
Valdavalt varieerub siigavus iihe ja nelja meetri vahel. Liivi lahte suubub magevesi suurelt
valgalalt, mistottu on ala vahenenud soolsusega (4,0 — 6,5 PSU) ja suurenenud toitainete
kontsentratsioonidega (Kotta jt. 2008). Kdesolevas uuringus loodi katse jaoks looduslike

tingimustega sarnased tingimused akvaariumitesse.

Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus harrisii) isendid (24tk) koguti Parnu lahest kolme
meetri stigavuselt. Katses kasutatud suurima krabi seljakilbi laius oli 17,94 mm ja
véikseima krabi seljakilbi laius 7,21 mm. Isendite keskmine seljakilbi laius oli 13,43 mm.
Kogutud isenditest olid alla 20% emased. Isendite seljakilpidele kinnitati liimiga FDX-B
‘Skinny’ PIT individuaalsete ID-dega margised. Koik eksperimendis kasutatud
makrovetikad ja loomad koguti katsepaiga lahedusest. Kirpvahilised Gammarus sp. ja
vesikingad (Theodoxus fluviatilis (Linnaeus, 1758)) koguti hariliku poisadru (Fucus
vesiculosus Linnaeus, 1753) tallust raputades. Hariliku pdisadru ja karevetikaga
Cladophora glomerata (Linnaeus) Kiitzing, 1843 kaetud kivid koguti katsepaiga

ldhiimbrusest.

Eksperimendi 1abiviimiseks kasutati kahteteist 44 liitrist akvaariumi (pShjapindlaga

0,15 m?), mis tdideti umbes kahe sentimeetri paksuse kihi kergelt mudase liivaga (edaspidi
liiv) ja 3/5 ulatuses lahitimbruse mereveega. Vetikatega ja vetikata kivid jaotati iile
akvaariumite iihtlaselt. Katses eristati kahtekiimmend detailset elupaika (Tabel 1), millest
eristati ja kasutati analiiiisiks nelja iildist elupaika — pdisadruga Kivi, karevetikaga kivi,
taimestikuta Kkivi ja liiv. Nelja elupaiga katvused akvaariumites kattusid Koiguste lahe
looduslike tingimustega (Kotta jt. 2008). Liiva (45%) ja pdisadruga Kivi (25%) katvused

tiletasid teiste elupaiga katvusi, kumbki 15%.

Katses kasutati kolme krabide tihedust: madal (iiks krabi akvaariumi kohta), mdoddukas
(kaks krabi akvaariumi kohta) ja kdrge (neli krabi akvaariumi kohta). Kasutati kolme
toitmise tiilipi: toiduta, vdheliikuva toiduga (teod) ja liikuva toiduga (kirpvéhilised)
(Tabel 2). Katsetingimustes ei olnud toiduhulk limiteeriv faktor. Krabid paigutati

juhuslikult akvaariumitesse ja nende asukoht fikseeriti iga kahe tunni tagant 72 tundi tunni
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jooksul, kasutades seljakilbile kinnitatud kiipi ja kaasaskantavat FDX/HDX lugerit. Enne
statistilisi analiilise jagati leitud asustustihedused 14bi krabide arvuga akvaariumis.
Statistilises analiiiisis kasutati pideva muutujana krabide esinemisprotsenti erinevates

elupaigatiiiipides ja krabide seljakilbi laiust (mm).

Tabel 1. Eksperimendis eristatud detailsete elupaikade jaotus tildistesse elupaikadesse.

Number Detailne elupaik Uldine elupaik
1 Pdisadru taime peal Pdisadruga Kivi
2 Pdisadru taime all liival Podisadruga Kivi
3 Pd&isadru taime all liivas Pdisadruga kivi
4 Pdisadru kivi peal Pdisadruga kivi
5 Pdisadru kivi all Pdisadruga kivi
6 Poisadru kivi déres Pdisadruga kivi
7 Liiva peal poisadru kivi ldhedal Liiv
8 Liiva all poisadru kivi ldhedal Liiv
9 Karevetikaga kivi peal Karevetikaga Kivi

10 Karevetikaga kivi all Karevetikaga kivi
11 Rohevetika kivi ddres Karevetikaga Kivi
12 Liiva peal karevetikaga kivi lahedal Liiv
13 Liiva all karevetikaga kivi lahedal Liiv
14 Taimestikuta kivi peal Taimestikuta kivi
15 Taimestikuta Kivi all Taimestikuta Kivi
16 Taimestikuta kivi ddres Taimestikuta Kivi
17 Liiva peal taimestikuta kivi ldhedal Liiv
18 Liiva all taimestikuta kivi 1dhedal Liiv
19 Liiva peal Liiv
20 Liiva all Liiv

Tabeli 2. Eksperimendi to6tlused — uuritud faktorid ja faktorite tasemed.

Tootluse nr.  Krabi tihedus Toit

1 1 IiIma toiduta
2 2 Ilma toiduta
3 4 IiIma toiduta
4 1 Viheliikuv toit
5 2 Viheliikuv toit
6 4 Viheliikuv toit
7 1 Liikuv toit

8 2 Liikuv toit

9 4 Liikuv toit

Selleks, et maarata, kuidas krabi levik soltub erinevatest keskkonnatingimustest, kasutati
voimendatud regressioonipuu meetodit (Boosted Regression Trees — BRT). Loodud
mudelid voimaldasid tuvastada, kuidas olulisemad faktorid nii eraldi kui ka koosmojus

kujundavad elupaikade asustamist mudakrabi poolt. Uudne ennustusvoimeline
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modelleerimistehnika (BRT) kombineerib masindppe ja statistilise modelleerimise
voorused. BRT ei eelda eelnevat andmestiku transformeerimist ega ekstreemumite
eemaldamist ning suudab kasutada mudelis keerukaid mittelineaarseid seoseid. Okoloogia
vaatenurgast on olulisim mudeli voimekus késitleda automaatselt koosmdjusid
ennustatavate vaartuste vahel. Tdnu oma edukale ennustusvoimele kasutatakse BRT-d

okoloogias aina rohkem (Elith jt. 2008, Kotta jt. 2013).

BRT mudelid on véimelised kasutama erinevaid tiilipe ennustatavaid muutujaid ja nende
ennustusvdime iiletab enamikke traditsioonilisi modelleerimistehnoloogiaid. BRT arendab
korduvalt suurt komplekti juhuslikust andmestiku osast konstrueeritud véikseid
regressioonipuid. Iga jérjestikune puu ennustab jadkvairtused eelnevast regressioonipuust,
jarkjargult véimendades mudeli ildist ennustusvoimet. Vaatamata BRT mudelite

keerukusele on mudeli tulemustest voimalik kergelt aru saada (Elith jt. 2008).

BRT mudeli seadistamisel maératleti dppimise maér ja puu keerukuse aste. Mudeli
Oppimise madr madrab iga jéarjestikuse puu osakaalu 16plikku mudelisse, kui mudel to6tleb
1dbi erinevaid interaktsioone. Puu keerukuse aste fikseerib selle, kas arvesse voetakse
ainult peamdjud (puu keerukus = 1) voi kaasatakse ka koosmojud (puu keerukus > 1).
Lopptulemusena dppimise médra ja puu keerukuse aste madravad 16pliku mudeli puude
koguarvu. Mdlema mudeli jaoks kasutati dppimise miéra 0,01 ja interaktsioonide

stigavust 5. Mudeli vdimekust hinnati ristvalideerimise abil (Hastie jt. 2009). Juhuslik 20%
andmetest valiti mudeli tdpsuse testimiseks. BRT modelleerimine teostati kasutades R-i
tarkvaras gbm paketti (RDC Team 2013).

Lisaks BRT mudelile hinnati elupaigatiiiibi, toidu kédttesaadavuse ja krabide
asustustiheduse mdju mudakrabide elupaiga asustamisele dispersioonanaliiiisi abil
(ANOVA), Dispersioonanaliiiis viidi 18bi Statistica 7 tarkvaraprogrammi abil.
Dispersioonanaliiiis vdimaldas demonstreerida erinevate faktorite tasemete erinevusi
graafiliselt. Erinevate manipulatsioonide tasemete statistilisi erinevuste uurimiseks kasutati

Dispersioonianaliiiisi Post-hoc Bonnferroni teste.
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3 Tulemused

BRT mudel kirjeldas 99,8 % krabide elupaiga asustatuse koguvarieeruvusest.
Elupaigatiiiibi, toidu olemasolu ja krabide asutustiheduse koosmdju oli kdige olulisem
varieeruvuse komponent ning faktori tasemete erinevused kirjeldasid 95,4% elupaiga
asustatusest. Koik teised interaktsioonid ja ka faktorite eraldi mojud kirjeldasid elupaiga
asustatuse varieeruvusest vaid marginaalse osa. Sarnaselt kirjeldas interaktsioon
elupaigatiiiibi, toidu olemasolu ja krabide tiheduse vahel pohilise osa (97,9%)
varieeruvusest krabide suurusest ja kokkuvottes pea 100% varieeruvusest krabi seljakilbi

laiusest.

Dispersioonianaliiiisi tulemused toetasid BRT mudelist saadud tulemusi. Elupaiga
asustatuse analiiiisis olid statistiliselt olulised elupaigatiiiibi faktori individuaalne mdju
(F3,1788=139,96; p<0,001) ja kdik interaktsioonid peale toidu olemasolu ja tiheduse
koosmoju (Proit+tinedus*elupaik<0,001, F12,1788=2,97; Proitrelupaik<0,001, Fe,1788=8,92;
Ptihedus*elupaik<0,001, F3 1788=12,2). Krabide seljakilbi laiuse analiiiisis tulid statistiliselt
oluliseks elupaigatiiiibi (F31788=127,85, p<0,001) ja tiheduse (F2,178s=106,03, p<0,001)
individuaalsed mojud ja koik interaktsioonid peale toidu olemasolu ja tiheduse koosmoju
(Ptoit*tinedus*elupaik<0,001, F12,1788=2,47; Proit-elupaik<0,001, Fs 1788=11,04; Ptinedus*elupaik<0,001,
F31788=11,2). Seega allpool vilja toodud tulemuste puhul on BRT mudelist saadud
tulemused lisatud ainult dispersioonianaliiiisi tulemustest oluliselt lahknevate tulemuste
puhul. Post-hoc Bonnferroni testi p-véartused toidutiiiibi, elupaigatiiiibi ja krabide tiheduse

koosmdju kohta on esitatud sulgudes juhul, kui on statistiliselt olulised.

Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus harrisii) asustas peamiselt kivisemaid elupaiku
vorreldes pehme pohja elupaigaga. Krabid asustasid kdige rohkem podisadruga (Fucus
vesiculosus) kaetud kivi elupaika (keskmine asustatus 52%) vdarreldes teiste elupaikade
asustatusega — liiva elupaik (20%), karevetikaga Cladophora glomerata kivi (15%) ja
taimestikuta kivi (13%). Detailsetest elupaikadest oli koige rohkem asustatud pdisadruga

Kivi alune (Joonis 5).
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m Karevetigaga kivi all (16%)

m Karevetigaga kivi peal (1%)
Karevetigaga kivi déres (2%)
Poisadruga kivi all (33%)

. . 0
e m Pdisadruga kivi peal (2%)

Liiva peal

5 all H Pdisadruga kivi dédres (5%)
8% 16% W Poisadruga taime all liival (4%)
B Poisadruga taime all liivas (1%)
B Pdisadru peal (6%)
Taimesti;uta kivi \ m Taimestikuta kivi all (11%)
a

m Taimestikuta kivi peal (1%)
m Taimestikuta kivi ddres (1%)
Liiva all (1%)
Liiva all karevetigaga Kivi juures (2%)
Liiva all pdisadruga kivi juures (1%)
Liiva all taimestikuta Kivi juures (1%)
m Liiva peal (8%)
Liiva peal karevetigaga kivi juures (1%)
m Liiva peal podisadruga kivi juures (2%)
m Liiva peal Kivi juures (1%)

11%

PGisadruga kivi all
33%

Joonis 5. Detailsete elupaikade asustatus.

Elupaiga asustatust mojutasid oluliselt elupaigatiiiibi, krabi tiheduse ja toidu olemasolu
individuaalsed ja koosmojud. Toidu olemasolu mojutas elupaiga asustatust ainult madala ja
modduka krabi tiheduse korral. Tdpsemalt, madala krabide tiheduse korral suurenes
taimestikuta kivi elupaiga asustamine liikuva toidu olemasolu korral (oluline BRT mudelis,
kuid mitte oluline Dispersioonianaliiiisis). Mddduka krabide tiheduse korral vdhenes
véheliikuva toidu olemasolul pdisadruga kivi elupaiga asustamine (p<0,001) ja suurenes
karevetikaga kivi elupaiga asustamine (p<0,001). BRT mudelis vihendas nii vaheliikuva
kui ka liikuva toidu olemasolu pdisadruga kivi elupaiga asustamist. Kdigel krabide
tiheduse korral ei olnud ei toidu olemasolul ega toidu tiiiibil mdju krabide
elupaigaasustusele. Uldiselt sundis kasvav krabide tihedus krabisid asustama madalama

kvaliteediga elupaiku vihendamaks isendite vahelist agressiivset kaitumist (Joonis 6).
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Joonis 6. Keskmine (+£SE) Harrise mudakrabi elupaiga asustatus (%) uuritud elupaikades,

erinevate krabide tiheduste ja toidutiitipide korral.

Krabi isendite suurus mojutas mudakrabide elupaigaasustatust. Suuremad krabid asustasid
rohkem eelistatumat elupaika ehk pdisadruga kivi elupaika. Seejuures véikemaid krabisid
oli rohkem teistes elupaikades. BRT analiiiis néitas, et konkurentsete mdjude puudumisel
(madala tihedusega akvaariumites) viheliikuva toidu olemasolu suurendas karevetikaga
kivi elupaiga asustatuse mééra pdisadruga kivi elupaiga asustatusega samale tasemele.
BRT mudelis suurendas modduka krabide tiheduse korral mdlema toidutiilibi olemasolu
keskmist krabide suurust nii taimestikuta kivi kui ka karevetikaga kivi elupaigas. ANOVA
analiiiis nditas statistiliselt olulist erinevust karevetikaga kaetud kivi elupaigas (p<0,001)
vaid toidu puudumise ja vihelitkuva toidu olemasolu vahel. BRT mudelis, krabide korge
tiheduse korral, ei mdjutanud toidu olemasolu krabide keskmist suurust iiheski elupaigas
ning elupaikade vahelised krabide suuruste erinevused olid vdiksemad kui madalate
krabide tiheduste korral. Esines statistiliselt oluline erinevus krabide suuruses taimestikuta

kivi elupaigas toidu puudumise ja vaheliikuva toidu olemasolu vahel (Joonis 7).
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Joonis 7. Keskmine (+SE) Harrise mudakrabi seljakilbi laius (mm) uuritud elupaikades,

erinevate krabide tiheduste ja toidutiitipide korral.

Harrise mudakrabi suremus eksperimendi kédigus oli alla 10%. Krabide suremine esines
ainult korgel krabi tihedustel ja loomse toidu puudumisel. Krabide sugude vahel ei
esinenud siistemaatiliselt erinevat kditumist elupaigaasustuses. Emased krabid ei olnud

ovigeensed ei katse ajal ega peale katset.
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4 Arutelu ja jareldused

Eksperimentaaluuring néitas, et Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus harrisii) eelistab
rohkem olla hariliku pdisadruga (Fucus vesiculosus) kaetud kivi all kui kdikide teiste
katses kasutatud Kkivide all. Krabid eelistasid asustada pdisadruga kivi alust ala, kuid ei
ndidanud suurenenud afiinsust makrovetika tallusele kui elupaigale. Detailsetest
elupaikadest oli pdisadru talluse keskmine asustatus 6% vorreldes poisadru kivi aluse
elupaigaga (33%). Pdisadruga kivi sobivust seletab poisadru lamendunud ja vdhese valguse
labilaskvusega tallus, mis pakub krabile paremat varju vorreldes karevetika Cladophora
glomerata niitja struktuuriga. Suurem vari elupaiga imbruses pakub krabile paremat
varjupaika ja jahimaid sarnaselt pohjalise eluviisiga kaladele (Aneer 1985). Harilik
poisadru pakub invasiivsele krabile liigirikast elupaika, kus on olemas nii suur makrovetika
kui ka selgrootute biomass (Wikstrom ja Kautsky 2007). Sarnaste omadustega elupaika ei
suuda krabile pakkuda iikski teine makrovetikas Laanemeres (Haage 1976, Kautsky jt.
1992).

Toidu olemasolu mojutas erinevate elupaigatiiipide asustamist ainult madala ja mddduka
tiheduse korral. Madala tiheduse korral suurenes krabide afiinsus taimestikuta kivi
elupaiga suhtes liikuva toidu olemasolul. Eksperimendi kédigus tdheldati liikuvate
kirpvihiliste Gammarus sp. suuremat esinemist taimestikuta kivi ja poisadruga kaetud kivi
elupaikades vorreldes karevetikaga kivi voi liiva elupaigas. Looduses koloniseerivad
Kirpvahiliselt kiirelt koik vabad pdisadru tallused (Haage ja Jansson 1970). Elusal
karevetikal on madal toitainete sisaldus ja paksud rakuseinad, mis muudavad vetika viga
vastupidavaks herbivooridele (Birch jt. 1983, Paalme jt. 2002). Lisaks vdivad moningate
vaatluste kohaselt mesoherbivoorid niitjasse karevetika struktuuri kinni jddda ja seal surra
(Orav-Kotta ja Kotta 2004), mis seletab miks kirpvéhilised Gammarus sp. ei asusta
markimisvaarsel madral karevetikaga kivi kui elupaika. Selline elupaiga eelistamine voib
mojutada ka krabide erinevate elupaigatiitipide asustamist looduses. Alternatiivselt voib
krabide madalat afiinsust karevetikaga kivi elupaiga suhtes seletada saagi piitidmiseks
kuluva lisapingutusega (Hegele-Drywa ja Normant 2009), mis on vajalik kirpvahiliste
piiidmiseks niitja vetika vahelt, vorreldes taimestikuta kivi vai hariliku pdisadru kiiljest.
Kui krabide tihedus suureneb, siis juba mdddukal tihedusel suureneb krabide vaheline

konkurents ja karevetikaga kivi elupaik muutub taimestikuga kivi elupaigaga sama
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vadrtuslikuks. Seega ainult konkurentsete mojude intensiivistumine tasakaalustab

lisapingutuse hinna, mida krabi peab maksma, et niitjate vetikate vahelt toitu kétte saada.

Krabide m&oddukal tihedusel viheliikuva toidu olemasolu suurendas karevetikaga Kivi
elupaiga asustamist krabide poolt, kuigi vaheliikuva toiduga manipulatsioonides oli toitu
rohkelt iile terve akvaariumi. Krabide madalal tihedusel, kui koige sobivam elupaik ei
olnud limiteeritud, ei lisanud toidu olemasolu erinevatele elupaigatiiiipidele lisavaartust.
Maddukal tihedusel hariliku poisaruga kivi oli endiselt kdige rohkem asustatud elupaik,
kuid krabi jaoks muutusid olulisemaks ka teised kivised elupaigad. Eksperimentaaluuringu
kaigus vois tdheldada, et krabid piitidsid karevetikaga kividelt efektiivsemalt tigusid
Theodoxus fluvialtilis varreldes kirpvéahkidega.

Kaorgeima konkurentsi tingimustes ehk krabide korge tiheduse korral mojutas isendite
vaheline agressiivne kiitumine erinevate elupaigatiiiipide asustatust rohkem kui toidu
olemasolu. Eksperimentaaluuring naitas selgelt, et krabide suurel tihedusel olid erinevate
elupaikade asustatuse médrade erinevused koige vdiksemad vorreldes madalamate
tihedustega manipulatsioonidega. Sellest lahtuvalt soosib suurenenud liigisisene
konkurents laialdasemat elupaigatiitipide valikut. Kui madalaimal krabide tihedusel
asustasid krabid eelkdige hariliku pdisadruga kivi elupaika, siis moddukal ja korgel krabide
tihedusel muutusid atraktiivseks ka karevetikaga kivi ja taimestikuta elupaigad. Muutunud
asustatuse madrasid seletab voimalus, et suurenev agressioon sunnib véiksemaid krabisid
asustama madalama kvaliteediga elupaiku. Seda kinnitab olukord, et kdikidel krabi
tiheduste tasemetel oli krabide keskmine suurus suurim hariliku pdisadruga elupaigas.
Lisaks niitas eksperimentaaluuring, et toidu olemasolu suurendas elupaikade vaartust krabi
jaoks - toidu olemasolul karevetikaga kivi ja taimestikuta kivi elupaiku asustasid suuremad

isendid.

Eksperimentaaluuringu kéigus esinenud suremus oli madal. Vaid liigisisene agressiivne
kaitumine krabide vahel pohjustas katses suremust ja see ilmnes ainult toidu puudumisel ja
korge populatsiooni tiheduse korral. Seega tulemustest voib jareldada, et hariliku
poisadruga kivi kittesaadavus voib olla {iks faktoreid, mis reguleerib krabide tihedust
looduslikes populatsioonides eriti madalatel toidu kontsentratsioonidel talvel ja

varakevadel.

Kokkuvottes ei asusta Harrise mudakrabi uues elupaigas loodulikus levialas eelistatud

mudase liivaga elupaiku vaid asustab pigem kivisemaid elupaiku, mis on kaetud hariliku
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poisadruga. Edasised uuringud on vajalikud, et analiiiisida, kas aastaajalised muutused
saaklooma vai krabi populatsiooni tihedustes mojutavad krabide elupaigavalikut. Katse
tulemused aga viitavad sellele, et omnivoorne ja suure isuga invasiivne krabi liik voib
ohustada hariliku pdisadruga elupaiku vdhendades olulisel méaral selgrootute
populatsioonide tihedusi voi makrovetika populatsiooni suurust ja leviala. Selliste
mdjutuste suurusjirku ja voimalikke tagajargi on vaja eraldi maaratleda pika-ajaliste

katsete kdigus nii kovapohjaliste koosluste kui ka segapdhjaliste elupaikade jaoks.
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Kokkuvote

Harrise mudakrabi (Rhithropanopeus harrisii) saabus Ladnemerre 1936. aastal ja on sellest
ajast peale levinud modda rannikut ning viimane teadaolev invasioon esines Ladnemere
kirdeossa 2011 aastal. Invasiivsele liigile kohaselt on Harrise mudakrabil vastupidav laiale
keskkonnatingimuste amplituudile. Harrise mudakrabi on omnivoorse toitumistiiiibiga ja
suure reproduktiivse potentsiaaliga liik. Ladnemere kirdeosas on Harrise mudakrabi loonud
elujoulise ja kiirelt paljuneva populatsiooni ainult kahe aastaga peale esmaleidu.

Ldanemere jaoks tdhendab liigi saabumine téiesti uue funktsionaalse rithma ilmumist, kuna
litkuvad epibentilised kiskjad on siiani Ladnemere piirkonnast puudunud. Bentiliste
koosluste jaoks voib see tdhendada, et koosluste kasvu piiravaks teguriks voib toitainete

kittesaadavuse asemel saada kiskluse tase.

Hindamaks potentsiaalseid mudakrabi mojusid uues 6kosiisteemis on vajalik teada
mudakrabide asustustihedusi eri elupaikades. Antud magistrité raames hinnati
eksperimentaalselt Harrise mudakrabide asustustihedusi eri elupaikades ning méératleti
krabide tiheduse ja toidu kéttesaadavuse moju elupaigaasustusele. Harrise mudakrabi
asustas peamiselt vetikatega kaetud Kiviseid elupaiku ning vdhemal mééral ka taimestikuta
kiviseid vai liivasid elupaiku. Eksperimentaaluuring néitas, et kuigi krabid voivad asustada
erinevaid elupaikasid, on neil suurem afiinsus kivisete elupaikade osas, eriti hariliku
poisadruga (Fucus vesiculosus) kaetud kivi elupaiga suhtes. Sellest voib jareldada krabide

suuremat moju nimetatud elupaikades.

Toidu olemasolu, krabide tiheduse ja elupaigatiiiibi koosmdoju mdjutas statistiliselt olulisel
maédral krabide elupaigaasustust. Madala ja mdoduka krabide tiheduse korral suurendas
toidu olemasolu krabide afiinsus madalama kvaliteediga elupaikade suhtes, taimestikuta
Kivi ja karevetigaga Cladophora glomerata kivi elupaikade suhtes. Madalama kvaliteediga
elupaiku asustasid tiilipiliselt vdiksemad isendid ning toidu olemasolu suurendas

elupaikade kvaliteeti suuremate krabide jaoks.

Korgel krabide tihedusel suurendas isendite vahelise agressioon krabide afiinsust
madalama kvaliteediga elupaikade suhtes. Toidu olemasolu ei mdjutanud erinevate
elupaikade asustamist kdrgema tiheduse korral. Sellest voib eeldada, et looduses kiirelt
kasvava arvukusega krabid on véimelised asustama koiki tiitipilisi elupaiku Eesti
rannikumeres.

Krabide populatsiooni suurust piiravaks teguriks voib saada hariliku pdisadruga elupaikade

limiteeritus eriti kevadistes tingimustes, kui toidu kéttesaadavus krabi jaoks on veel madal.
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Summary

Ecology and habitat occupancy of the Harris mud crab Rhithropanopeus harrisii.

The Harris mud crab (Rhithropanopeus harrisii) arrived to the Baltic Sea in 1936 and has
since spread north along the coastline with the last known invasion at the northeastern part
in 2011. As common for invasive species, the Harris mud crab is very reluctant to a wide
range of environmental conditions. The Harris mud crab is omnivorous and has large
reproductive potential. In the northeastern part the mud crab has established a viable and

expanding population in just two years since first sighting.

This introduction represents an appearance of the completely new function, as such large
epibenthic predators were previously missing from the Baltic Sea range. For benthic
communities this introduction could mean the replacement of previous bottom-up control

to top-down control of population growth.

In order to assess potential impacts of the crab to the invaded ecosystem knowledge of the
crab’s habitat occupancy is required. Present thesis experimentally evaluates the Harris
mud crabs habitat occupancy on its relation to population size and food availability. The
crab mostly inhabited vegetated boulders but at lesser extent also unvegetated boulders or
sandy habitats. The experiment demonstrated that the crab may inhabit a large variety of
habitats with stronger affinity towards boulder fields covered with the brown macroalga

Fucus vesiculosus. This implies stronger impact of crab in such habitats.

There was a statistically significant importance of habitat type, food avaliabilty and crab
density concurrent effect to the crabs™ habitat selection. Food availability increased the
crabs’ affinity towards low-quality habitats, boulders with Cladophora glomerata and
unvegetated boulders, when crab densities where low or medium. Lower quality habitats
where typically inhabited by smaller individuals and the availably of food increased habitat

value for larger crabs.

In case of high crab population density increased aggression between individuals increased
the crabs’ affinity towards low-quality habitats. Food availability did not increase habitats
quality in high density conditions. From that we can presume that the increasing population

of the crabs will inhabit all typical habitats in the Estonian costal sea.
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The availability of Fucus vesiculosus communities could become one of the limiting
factors in the crab’s population abundance. This could be especially true in case of low

food availability in early spring.
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