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Piisamin laidunnus — vierasherbivori vaikuttaa
kasvillisuuteen ja selkarangattomiin

Petri Nummi, Veli-Matti Viinidnen & Jere Malinen

Photo Veli-Matti Viidninen

Suomalaisessa kosteikkoluonnossa piisamin Idsndolon buomaa belposti.
Muukalaisjyrsiji parturoi jérvien ilmaversoiskasvillisuutta abkerasti

— karuista vesistoistd jdrvikorte ja -kaisla ovat usein kadonneet, ja rebeville
kosteikoille on syntynyt avonaisten ja umpeutuvien laikkujen mosaiikki
ilmaversoisvesikasvillisuuden sekaan. Kasvillisuuden lisciksi piisamin
laidunnuksella on vaikutusta vesiselkdrangattomiin ja sitd kautta myos

vesilintuihin.

IThminen on siirtinyt suuren midirin nisakkaitd
uusille alueille (Lever 1985) ja useita myos Suo-
meen (Nummi 1988). Saalistuksen ja kilpailun
ohella laidunnus on ollut tirked tekijd, jonka
kautta siirretyt lajit ovat voimakkaasti vaikuttaneet
uusien asuinalueidensa luontoon (Ebenhard 1988,
Nummi & Pienmunne 1998). Vaikutukset tunne-
taan parhaiten valtamerten saarilta, missi muun
muassa vuohet Capra hircus ja kaniinit Oryctola-
gus cuniculus ovat aiheuttaneet katastrofeja syo-
milld kasvilajeja sukupuuttoon tai hdvion partaal-
le ja siten alentaneet luonnon monimuotoisuutta
(Atkinson 1989, 19906).

Paitsi suoraan, laidunnus voi vaikuttaa ekosys-
teemiin myos epidsuorasti muuttamalla ympiris-
ton rakennetta. Kasvit ja niistd riippuvaiset eldi-
met voivat ympdriston rakennemuutoksen vaiku-
tuksesta tulla alttiimmiksi muille tekijoille, kuten
kilpailulle ja saalistukselle (Atkinson 1989). Yksi
erityisen huonosti tunnettu episuora vaikutus
on vierasherbivorien vaikutus selkdrangattomiin
(Vazquez 2002).

Viime aikoina vieras- eli muukalais- eli tulokas-
lajien vaikutuksia on alettu yhid enemmin havaita
myo6s mantereilla. Sielld ne eivit vield ole aiheut-
taneet paljon sukupuuttoja, mutta kyllikin selvid
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Vesiselkdrangattomia tut-
kittiin puhtaasta jarvikor-
tekasvustosta, piisamien
paljaaksi syomiltd laikuil-
ta sekd laidunnuksen jil-
keen kehittyneilti seka-
kasvillisuuden laikuilta.

The composition of aqua-
tic invertebrate commu-
nities was  studied in
patches which were in
different succession phases
after muskrat grazing.
The succession  phases
were: open clear-cut water
area, mixed vegetation
stands and undisturbed
water horsetail stands.




muutoksia ekosysteemien toiminnoissa. Mack &
D’Antonio (1998) toteavat, ettd esimerkiksi Poh-
jois-Amerikan preerialla on useammin ruohos-
topaloja sen jilkeen kun alueelle on juurtunut
laajoja vierasheinikasvustoja. Tillaisten hiirioi-
den vaikutus ekosysteemien dynamiikkaan ja sitd
kautta monimuotoisuuteen on suuri, joten vieras-
lajien vaikutuskin voi olla huomattava (Hobbs &
Huenneke 1992, Williamson 1996).

Vedessid eldvid vierasherbivoreja ovat: eteld-
amerikkalainen rimemajava eli coypu Myocastor
coypus, jota on siirretty mm. Pohjois-Amerikkaan,
Euroopaan ja Afrikkaan (Lever 1985), pohjois-
amerikkalainen piisami Ondatra zibethica, jon-
ka Euraasian levinneisyys on nykyidin laajempi
kuin konsanaan alkuperiinen esiintymisalue seki
pohjoisamerikkalainen kanadanmajava  Castor
canadensis, jota on ainakin Suomessa ja Venajilla
(Danilov & Kanshiev 1983). Kanadanmajava lai-
duntaa samaan tapaan, joskin ehkid voimallisem-
min, kuin meilld alun perin esiintynyt euroopan-
majava Castor fiber. Coypu ja piisami sen sijaan
ovat ainakin Euroopassa aivan uudentyyppisid
laiduntajia.

Coypun ja piisamin tiheydet voivat nousta
melko korkeiksi. Pohjois-Euroopassa piisameja
on laskettu 3-6 eldintd hehtaarille, Keski-Euroo-
passa periti 28-55 (Nummi 2002). Sekid coypu
ettd piisami vaikuttavat uuden alueensa kasvilli-
suuteen (Danell 1977, 1996, Gosling 1989) — jopa
niin, ettd Englannista katsottiin parhaaksi havit-
tid molemmat lajit istutusten jilkeen (Gosling &
Baker 1989). Piisamin ylilaidunnus, "muskrat eat
out” on alkuperiisilli Amerikan alueilla ollut pit-
kidin tiedossa (Perry 1982, Fritzell 1989), mutta
tarkempia kasvillisuustutkimuksia on tehty vasta
viime aikoina (Gough & Grace 1998, Connors ym.
2000).

Kjell Danell on monipuolisesti kuvannut pii-
samin laidunnuksen vaikutusta kasvillisuuteen
(Danell 1977, 1978, 1979, 1982, 1990). Sen sijaan
epdsuorista vaikutuksista on vain spekulaatioita.
Niitd voisi olettaa olevan, silld rantavyohykkeen
kasvillisuus vaikuttaa suuresti selkidrangattomiin
(Hanson ym. 1989, Downing 1990, Diehl & Kor-
nijov 1998) ja sitd kautta mm. sorsiin (Nummi
1985). Keskeinen tekijd kasvillisuuden ja selki-
rangattomien vililli on kalojen saalistus, jonka
tehoon kasvillisuuden tiheys vaikuttaa. Myos kas-
villisuudella sininsd on merkitysti: sellaisilla kas-
veilla, joilla on laaja pinta-ala (mm. tihedssi lehtid
ja versoja), eldd tavallisesti enemmin pikkueldi-
miid (Krull 1970).

Tarkastelemme tissd artikkelissa miten pii-
samin laidunnus vaikuttaa rehevin jirven ran-
tavyohykkeeseen, ja varsinkin eri laidunnuksen
vaiheen selkdrangatonyhteisdjen rakenteeseen.

Taman tutkimuksen aineisto pohjautuu vesisel-
kdrangattomien osalta Nummen ym. (2006) jul-
kaisuun. Esittelemme tissd tutkimuksessa lisdksi
myos kasvillisuuden koealoilla tapahtuneita muu-
toksia sekd paneudumme piisamin rooliin "vesi-
riistanhoitajana”.

Aineisto ja menetelmit

Tutkimusalueina olivat Maaningan Lapinjarvet
(63°N, 27°E), joiden pinta-ala on noin 200 hehtaa-
ria. Tutkimusjdrvien, Ison ja Pienen Lapinjirven,
pinta-alasta noin 60 % on avovetti. Lapinjirvet
ovat viljelypeltojen ympiroimid, rehevikasvui-
sia eli eutrofisia kosteikoita, joissa esiintyy laajo-
ja jarvikortteen Equisetum fluviatile, jarvikaislan
Scoenoplectrus lacustris ja jarviruo’on Phragmites
australis muodostamia kasvustoja.

Piisamitibeys

Lapinjirvien piisamitiheyden médrittimiseksi kiy-
tettiin talvista kekopesilaskentaa (Danell 1982).
Menetelmin kiyttd edellyttdd olosuhteita, joissa
piisamit kidyttdvit onkaloita lisidntymiskautena
ja kekopesii talvikautena (MacArthur & Aleksiuk
1979). Samaten laskennan onnistuminen vaatii tal-
visen vedenkorkeuden vakautta, jolloin piisamit
eivit siirry kekopesisti takaisin onkaloihin (Friend
ym. 1964). Pesilaskentojen avulla ei pystytd mii-
rittdméddn populaation absoluuttista kokoa, mutta
niilld saadaan kuitenkin piisamin kannanvaihtelu-
ja ja runsautta kuvaava tunnusluku kekoa/hehtaa-
ri (Danell 1982, Proulx & Gilbert 1984).

Tutkimusalue tiytti edelldi mainitut ehdot hy-
vin, silli kekopesien rakentaminen alkoi vasta
elokuussa ja vedenkorkeus siilyi jadpeitteen ajan
jotakuinkin muuttumattomana. Niinpd joulukuun
lopun piisamien kekopesilaskennat kuvaavatkin
hyvin Lapinjirvien piisamitiheyden muutoksia.
Piisamien talvilaskennat aloitettiin tutkimusalu-
eella jo 1992 ja niitd jatkettiin aina vuoteen 1998
saakka.

Tutkimusalat ja niiden perustaminen

Tutkimusaineisto kerittiin Lapinjirvilli vuosina
1994 ja 1995. Kokeellinen asetelma koostui koe-
kontrolliala-pareista, joita perustettiin 8 paria seki
puhtaaseen jirviruoko- ettd jiarvikortekasvustoon.
Alat perustettiin 20-21.5.1994, jolloin tutkimus-
aloiksi valituista pareista (rajattiin heti jiiden 14h-
dettyd kulmatolpilla) arvottiin lantilla koe- ja kont-
rolliala. Arvottu koeala ympiroitiin katiskaverkol-
la (» 20 mm) siten, ettd verkon alareuna poljettiin
pohjamutaan ja yliareuna jitettiin vihintidan 50 cm
vedenpinnan ylipuolelle, jotta vedenkorkeuden
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vaihdellessa vedenpinta ei olisi ylittinyt aitausta.
Kontrollialueiden merkiksi jitettiin kulmatolpat.

Alojen koko oli 2 x 2 m, ja niiden sisdlld oli
varsinainen niyteala 1 x 1 m, jolta kasvillisuus-
niytteet kerittiin. Koe- ja niytealan viliin jai siten
puolen metrin levyinen suojakaista, jotta alojen
perustaminen ei olisi vahingoittanut kasvillisuut-
ta. Koe- ja kontrollialojen parit sijaitsivat rannan
suuntaisesti (etdisyydet rantaviivasta 50-200 m),
jotta rannan jyrkkeneminen ei olisi vaikuttanut
mitattuihin kasvillisuusbiomassoihin. Parien vili-
nen etiisyys vaihteli 50-300 m ja kontrolli- ja koe-
alan etidisyys 5-20 m.

Vuonna 1994 kasvillisuusniytteitd kertyi viides-
ta jarvikortteen ja kahdeksasta jiarviruo’on koeala-
kontrolliala-parista; kolmeen jirvikorteaitaukseen
oli piisami tunkeutunut ja rakentanut kekomaisen
talvipesian ja ne jouduttiin hylkdamidin. Vuonna
1995 kasvillisuusniytteet saatiin neljiltd jarvikor-
te- ja kuudelta jirviruokoalalta. Jarvikortendyttei-
den miirid vihensi jilleen piisami, joka kaivautui
yhteen aitaukseen. Jarviruokoalojen méiri piene-
ni jaiden rikottua keviilld kaksi aitausta.

Kasvillisuusmuutokset

Piisamin laidunnuksen vaikutusta jirvikortteeseen
ja -ruokoon mitattiin kahdella kasvillisuusraken-
netta kuvaavalla muuttujalla, kasvibiomassalla ja
versotiheydelld. Kasvillisuusniytteet kerittiin kas-
vukauden ollessa pidittymissid jokaiselta niyte-
alalta (1 m?) 21-22.9. 1994 ja 13.9.1995.

Kasvibiomassan ja versotiheyden médrittimi-
seksi leikattiin kontrolli- ja koealueeiden kasvil-
lisuus jarven pohjasta 10 cm korkealle singelle
viikatteella. Sen jilkeen korsien lukumidrd (jir-
viruokon ja -kortteen) laskettiin ja niytteeseen
kuulumattomat kasvilajit poistettiin. Puhdas kas-
villisuusnidyte siilottiin 200 litran jitesdkkiin ja
pakastettiin jatkotutkimuksia varten. Myohemmin
ndyte sulatettiin huoneenlimmossd ja kuivattiin
48 tuntia uunissa (60°C). Tamin jilkeen niytteen
kuivabiomassa punnittiin.

Selkdrangattomat

Piisamin laidunnuksen vaikutusta kasvillisuus-
muutosten kautta selkidrangattomiin selvitettiin
aktiivisuuspyydysten (Murkin ym. 1983) avulla,
joilla pyydettiin pohjalla ja pohjan tuntumassa
liikkkuvia selkidrangattomia (Elmberg ym. 1992).
Pyydys on litran vetoinen lipinidkyvi lasipurkki,
jonka suulla on nieluksi asetettu suppilo.
Vesiselkdrangattomia pyydystettiin kasvillisuu-
den koe- ja kontrollialoilta heinid-elokuun vaih-
teessa vuosina 1994 ja 1995. Jokaisella koe- ja
kontrollialalla oli yksi aktiivisuuspyydys, ja pyyn-
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tiaika oli 48 tuntia. Vuonna 1995 pyydettiin selki-
rangattomia myos kolmelta erityyppiseltd kasvilli-
suusvyohykkeeltd, jotka kuvasivat piisamilaidun-
nuksen aiheuttamaa sukkessiota Danellin (1977)
esittamilld tavalla. Kasvillisuuden vaiheet olivat:
1. piisamin paljaaksi syomi laikku kortekasvus-
tossa, 2. kortekasvustoon piisamin laidunnuksen
jaljilta muodostunut sekakasvillisuuden laikku ja
3. puhdas jarvikortekasvusto. Niytteitd otettiin
kymmenesti jarvikortekasvustosta ja sekakasvil-
lisuuden laikuista kummastakin sekd kahdesta-
toista paljaaksi syodystd alueesta. Kuhunkin eri
sukkessiovaiheita edustavaan niytealaan asetet-
tiin yksi pyydys, ja pyyntiaika oli 2 vuorokautta
(30.7.-1.8.1995). Paljaaksi syodyilld laikuilla ol-
leista pyydyksistd kuudessa oli yksi tai useampi
ahven Perca fluviatilis. Kaloja sisiltineet pyydyk-
set jatettiin pois selkidrangatonaineistosta, koska
kalat saattavat syodi niistd selkdrangattomia (Elm-
berg ym. 1992).

Pyydysten sisiltdé kaadettiin = silmédkooltaan
1 mm siivildn ldpi ja saalis siilottiin 70 % alko-
holiin. Myohemmin laboratoriossa miiritettiin
jokaiselle selkidrangattomalle taksoni ja eldimet
sijoitettiin johonkin seuraavista pituuskokoluokis-
ta: 1. 1-2.5 mm; 2. 2.6-7.5 mm; 3. 7.6-12.5 mm;
4. >12.6mm (Nudds & Bowlby 1984).

Jokaisesta ndytteestd laskettiin selkdrangaton-
indeksi, joka kuvasi vesilinnuille sopivan ravin-
non midridd. Laskettaessa indeksid kunkin takso-
nin yksilomairi kerrottiin keskimairiiselld koko-
luokallaan. Niin saadut tulot summattiin yhteen.
Lopuksi summa jaettiin kahdella, jotta indeksi
vastasi selkdrangattomien suhteellista mairda yhti
pyyntivuorokautta kohti.

Kalapredaatio

Kalapredaation  vaikutusta  selkdrangattomien
midriin tutkittiin vertailemalla aktiivipyydyksistd
saatujen kalojen lukumiiria eri sukkessiovyo-
hykkeessd. Kaloja (kaikki ahvenia) sisdltineet
niytteet hylittiin selkdrangattomien osalta, mutta
pyydyksissi olleiden kalojen koko ja miird do-
kumentoitiin.

Jotta sukkessiovaiheita pystyttiin testaamaan
keskendin kalapredaation osalta, otettiin korte-
aineistoon mukaan kokeellisen osan korteniyte-
alat otoskoon kasvattamiseksi. Lisiys oli mahdol-
lista, koska alueet olivat tasalaatuisia ja niytteet
kerittiin samanaikaisesti.

Tilastolliset menetelmcdit

Wilcoxonin testilld testattiin koeala-kontrolliala-
parien vilisid eroja kasvibiomassassa ja versotihe-
ydessi. Piisamin laidunnuksen aiheuttamaa suk-
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Kuva 1. Lapinjirvien piisamitiheydet (kekoa/hehtaari)
vuosina 1992-98.

Fig. 1. Number of inbabited muskrat winter bhouses per
lake-hectare at Lake Lapinjérvi in the period 1992-
1998.

kessiota kuvattiin kolmella erityyppiselld kas-
villisuusvyohykkeelld, joilta kerittyjen  selki-
rangattomien médrien vilisten erojen testaamiseen
kaytettiin Kruskall-Wallisin yksisuuntaista varians-
sianalyysid.

Eri sukkessiovaiheiden yhteisorakenteen tes-
taamiseen kiytettiin usean muuttujan jirjestyskor-
relaatiota eli konkordanssia. Viiden yleisimman
selkidrangatontaksonin vertailuun kiytettiin G*
testisuuretta (Ranta ym. 1989). Kalapredaatiota eri
kasvillisuusvydhykkeiden vililld testattiin Fisherin
nelikenttitestilld, ja diversiteetti-indeksind kiytet-
tiin Simpsonin diversiteetti-indeksid (Ranta ym.

1989).

Tulokset

Piisamitibeys

Piisamikekojen miird hehtaarilla vaihteli 1.3-7.5
vililla (kuva 1). Kenttikokeiden ensimmiiseni
vuonna (1994) Lapinjirvien piisamitiheys saavut-
ti koko seurantajakson 1992-98 miniminsid (1.3
kekoa/hehtaari). Seuraavana vuonna kanta alkoi

elpyd ja kekojen miird kaksinkertaistui (2.8 ke-
koa/hehtaari).

Kasvillisuusmuutokset

Koska menetimme tutkimusjakson aikana aidattu-
ja piisamin laidunnukselta vapaita alueita (ks. me-
netelmit), yhdistimme pieneksi jidineet aineistot
jarviruo'on ja -kortteen koe- ja kontrollialueilta.
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Kuva 2. Yhdistetyn kasvillisuusaineiston (jarviruoko ja
-korte) aidattujen ja kontrollialojen kuivabiomassojen
keskiarvot vuosina 1994-95. Pylviiden péilld on esitetty
otoskoot.

Fig. 2. Dry biomass of vegetation (data of Phragmites
and Equisetum pooled) in the control and experimental
plots in 1994-95. Number of control-experiment plots
show above the bars.

Yhdistetyssi aineistossa vuoden 1995 kuivabio-
massat olivat merkitsevisti suurempia aidatuilla
koealoilla kuin aitaamattomilla kontrollialoilla
(Wilcoxonin testi: 1994 P = 0.376; 1995 P < 0.05,
kuva 2). Myos versotiheydet olivat 1995 suurem-
pia aidatulla aloilla kuin aitaamattomilla kontrol-
lialoilla (Wilcoxonin testi: 1994 P = 0.064; 1995
P < 0.05).

Selkdirangattomien mdidrd ja ybteisérakenne eri
sukkession vaibeissa

Eri vaiheessa olleiden piisamin laidunnuslaik-
kujen selkidrangattomien miirissd ei ollut eroja
(korte- ja sekakasvusto, n = 10; avovesi, n = 5);
Kruskall-Wallisin testi, F = 1.33, df = 3, P = 0.284).
Laidunnus kuitenkin vaikutti selkdrangattomien
yhteisoon. Yleiselld tasolla eri laidunnusvaiheiden
yhteisot olivat melko samankaltaisia (Kendallin
konkordanssikerroin W = 0.721, x* = 33.77, P <
0.001). Viiden yleisimmin taksonin (joihin kuu-
lui 70-89 % niytteiden selkidrangattomista) run-
saudessa eri sukkessiovaiheet poikkesivat selvisti
toisistaan (taulukko 1).

Myos selkdrangattomien kokojakaumat eri
sukkessiovaiheissa poikkesivat toisistaan (G-testi,
G =55.8,df = 6, P <0.001, kuva 3). Jirvikortekas-
vustoissa oli eniten kookkaita selkidrangattomia
(kuva 3). Kortteessa ja sekakasvustossa kookkaat
vesirungon eldimet, kuten sukeltajakuoriaiset ja
pikkumalluaiset, olivat runsaampia kuin avoi-
milla laikuilla. Avoimiksi laidunnetuilla laikuilla
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Taulukko 1. Aidattujen ja kontrollialojen seki eri sukkessiovaiheiden viiden runsaimman selkdrangatontak-
sonin runsausjakaumien vertailu.

Table 1. Gtest values of five most numerous invertebrate taxa between experiment and control plots and three
succession phases of water horsetail.

G df P
Aitaus — kontrolli, experiment— control
Jarvikorte, water horsetail 21.75 4 < 0.001
Jarviruoko, common reed 7.38 4 > 0.05
Kasvillisuussukkessio 100.1 8 < 0.001

The phases of succession of water horsetail

Photo Veli-Matti Vaininen

Jarvikortekasvustoissa voi piisamin kekopesid olla tiheédssa.

In water horsetail stands there may be situated quite densly muskrat winter-houses.
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Kuva 3. Vesiselkirangattomien kokojakaumat kolmessa
jarvikortekasvuston sukkession vaiheessa.

Fig. 3. Size distribution of invertebrates in the three
succession  phases of water horsetail Equisetum
Sluviatile.

selkdrangatonyhteis® koostui pddasiassa pienistd
vesirungon eldimistd, kuten vesikirpuista, hanka-
jalkaisdyridisista ja vesipunkeista sekd pohjassa
eldvistd harvasukasmadoista.

Piisamin laidunnuksen aiheuttaman kasvilli-
suuden sukkession kolmen eri vaiheen (paljaaksi
syoty, mm. palpakoiden ja uposvesikasvien tiyt-
tima sekakasvillisuuslaikku sekd puhdas korte-
kasvusto, ks. menetelmit) selkidrangattomien in-
deksissi oli tilastollisesti merkitsevi ero (Kruskall-
Wallisin testi, F = 4.10, df = 2, P < 0.05, kuva 4).
Sekakasvillisuuden laikuissa selkdrangattomien
indeksi oli korkein.

20
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Clear-cut

Kuva 4. Eri sukkessiovaiheiden selkirangatonindeksien
keskiarvot (pylviiden pailld otoskoot).

Fig. 4. Means of the invertebrates indices in the three
succession phases of water horsetail Equisetum fluviatile.
Number of samples is shown above the bars.

Syodyn alueen niytteiden selkdrangatonin-
deksit (kuva 4) vaihtelivat 21.4-140.9 (SD = 24)
vililld. Vastaava vaihteluvili sekakasvustolla oli
70.2-435.4 (SD = 52) ja kortteella 23.6-302.1 (SD
= 55). Simpsonin diversiteetti-indeksi oli korkein
sukkession sekakasvustovaiheessa (kuva 5).

Kalapredaatio-indeksi

Kaloja tavattiin vain piisamin paljaaksi syomilli lai-
kuilla, joissa joka toisessa aktiivisuuspyydyksessi
oli vihintidn yksi ahven. Sekakasvustovaiheessa
tai puhtaassa kortekasvustossa kaloja ei saatu. Ero
paljaaksi syodyn alueen sekid kahden muun suk-
kessiovaiheen vililld oli tilastollisesti merkitsevi
(Fisherin nelikenttitesti, P < 0.033, molemmissa
tapauksissa).

Tulosten tarkastelu

Tutkimuksemme alussa — talvella 1992/1993
— oli piisamikekojen méiird hehtaarilla 7.5, mikd
on korkea arvo aikaisempiin suomalaisiin tutki-
muksiin verrattuna (Pankakoski & Tiainen 1996).
Koevuosina, varsinkin 1994, tiheydet olivat paljon
alhaisemmat. Laidunnusvaikutus kuitenkin ni-
kyi kasvillisuuskoealoilla, mutta selvemmin vasta
1995. Alkuperiisalueellaan piisamin on havaittu
vaikuttavan vain kasvibiomassaan (Connors ym.
2000), mutta me havaitsimme eroja myos korsi-
tiheydessa.

Aiempi laidunnus oli vaikuttanut erityisesti jir-
vikortteeseen voimakkaasti. Laidunnuksen seu-
rauksena alun perin yhteniisiin kortekasvustoihin
oli muodostunut kolme selkedi sukkessiovaihetta:
1. avovesi, 2. matalien ja hentojen ilmaversoisvesi-
kasvien (mm. palpakot) seki kellus-ja uposlehtis-
ten (mm. vidat ja drvidt) muodostama sekakasvus-
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Kuva 5. Jarvikortekasvuston kehityksen vaiheet piisamin laidunnuksen seurauksena. Tumman vihrei alue on yhte-
niinen kortekasvusto, vaalean sininen alue on piisamin laidunnuksen seurauksena syntynyttd avovettd ja vaalean
vihred alue on hentojen ilmaversoiskasvien ja upos- ja kelluslehtisten kasvien tiyttimi alue. Simpsonin diversiteetti-
indeksi on esitetty kunkin sukkession vaiheen yhteydessi. Sukkessio Danellin (1977) mukaan.

Fig 5. Schematic model (succession based on Danell 1977) of succession in Equisetum fluviatile caused by muskrat
grazing. Dark green square, close Equisetum; light blue, open water; light green circle, floating and submerged
vegetation. Numerical values are the Simpson’s index of the invertebrate communities in the three succession

phases.

to ja 3. puhdas jirvikortekasvusto. Myos Danell
(1977) sekd Toivonen & Merildinen (1980) ovat
osoittaneet, ettd piisamit aiheuttavat lyhytkestoi-
sia (joskus my6s pitkid) muutoksia kasvillisuuteen
laiduntamalla laikkuja ilmaversoiskasvillisuuteen.
Kuten Danellin (1977) tutkimuksissa, meidinkin
alueellamme uposkasvit ja kelluslehtiset koloni-
soivat nopeasti avoimet laikut. Lisiksi vaikuttaa
siltd, ettd piisami on auttanut yhden vieraskasvin,
vesiruton Eloidea canadensis, juurtumista jarvel-
le (ks. myos Merildinen & Toivonen 1979). TAma
vesikasvi on tunkeutunut tehokkaasti niin Suo-
men (Nummi 2001) kuin muidenkin Pohjoismai-
den luontoon (Weidema 2000). Vierasherbivorien
tiedetddn laajassakin mitassa edistivin vieraiden
kasvien levittdytymistd (Holmgren 2002, Vazquez
2002).

Eri sukkessiovaiheiden selkdrangatonyhteisot
erosivat toisistaan niin miirillisesti kuin laadul-
lisestikin. Selkdrangattomien diversiteetti (kuva 5)
oli korkein sekakasvustovaiheessa, jolloin kasvien
ja vedenalaisten rakenteiden midrd oli kasvanut.
Tamia kay yksiin sen teorian kanssa, etti moni-
muotoisuus on suurimmillaan sukkessiokierron
puolivilissia (Connell 1978, Begon ym. 2005).

Jarvikortekasvustoissa ja varsinkin sekakasvus-
toissa oli enemmin ja suurempia vapaan veden
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selkidrangattomia kuin piisamin laiduntamilla avo-
vesilaikuilla. TAmi kuvastanee siti, ettd kookkaat
saaliit ovat avovedessi alttiimpia kalojen saalis-
tukselle (Crowder & Cooper 1982, Diehl 1988).
On myos osoitettu, ettd kalapredaatio vaikuttaa
voimakkaammin vapaan veden eldimiin kuin
pohjaeldimiin (mm. Strayer 1991, Rask ym. 2001).

Suurten selkirangattomien runsaus kasvillisuu-
den seassa voi kertoa yksinkertaisesti siitd, ettd
sielld on niille enemmin ruokaa (Heck & Crow-
der 1990, Diehl & Kornijov 1998). Saimme kuiten-
kin sellaisia viitteitd, ettd ainakin osin kyse olisi
peto-saalis-vaikutuksesta kalojen ja selkidrangat-
tomien vililld: vain avovesilaikkujen aktiivisuus-
pyydyksissd oli kaloja — pienid ahvenia — ja vield
huomattavia mairid. Ahvensaalistuksen on havait-
tu vaikuttavan vesiselkidrangattomiin, varsinkin
kookkaisiin vapaan veden eldimiin (Poysd ym.
1994, Rask ym. 2001). Tiheidssi kortekasvustossa
kalojen on vaikea liikkua, joten selkdrangattomat
voivat myos hakea tuuheasta kasvustosta suojaa
kalojen saalistukselta.

Piisami aiheuttama ekosysteemimuutos muis-
tuttaa uusille alueille siirrettyjen villisikojen Sus
scrofa  vaikutusta maaympdristoissi  (Mack &
D’Antonio 1998). Paitsi kasveihin ja selkidrangat-
tomiin, villisikojen (tai villiintyneiden sikojen)



tonkiminen aiheuttaa maakerrosten sekoittu-
mista, kiihtynyttd ravinteiden mineralisoitumista
sekid merkittiviid typen huuhtoutumista (ks. myos
Singer ym. 1984). Piisaminkin on havaittu aihe-
uttavan ainakin paikallista typen mineralisaatiota
(Connors ym. 2000). Tuore taskurottia Geomyi-
dae kisittelevd tutkimus puolestaan osoitti, ettd
jyrsijat muuttivat ymparistod sekd kasveja syomal-
la ettd maanmuokkauksella (Reichman & Seab-
loom 2002). Taskurottien toimien seurauksena
maisemaan muodostui dynaaminen mosaiikki,
joka kasvatti monimuotoisuutta ja ylldpiti kasviyh-
teison sellaisia lajeja, jotka ovat riippuvaisia hii-
ridistd. Ndmd hiiriot joko lisdavit tai vihentivit
eroosiota riippuen maan muodoista.

Piisami — riistanhoitaja?

Piisamilaidunnuksesta muodostunut kasvillisuus-
mosaiikki heijastuu myds muuhun riistaan, ennen
kaikkea sorsiin. Sorsat ruokailevat aktiivisesti il-
maversoiskasvillisuuden sisdlld olevissa avoimem-
missa laikuissa (Kaminski & Prince 1981, Ball &
Nudds 1989). Vesilintujen mdird ja monimuotoi-
suus on suurimmillaan sellaisilla rikkonaisilla ve-
sialueilla, joissa avoimempaa vettd ja ilmaversois-
kasvillisuutta on yhtd paljon (Kaminski & Prince
1981, Murkin ym. 1982).

Lintujen kannalta otollinen tekija on ilmaver-
soiskasvien ja kellus-uposlehtisten reunavyohy-
ke, jossa selkdrangattomia on saatavilla niin ve-
den alla, ylli kuin pinnallakin. Danellin (1977)
jarvikortealueella piisamit soivit avoimemmiksi
laikuiksi 4 % kortevydhykkeestd, minki seurauk-
sena kasvustoon muodostui periti 1.5 kilometrid
reunaa hehtaarille.

Hentojen ilmaversoiskasvien sekd kellus- ja
uposvesikasvillisuuden tayttimilld sekakasvillisuu-
den laikuilla oli havaintojemme mukaan runsaasti
suhteellisen kookkaita selkidrangattomia — muun
muassa sorsien ravinnossa keskeiset vesisiirat
Asellus asellus olivat hyvin edustettuina. Siirojen
lisdksi aikuisille puolisukeltajasorsille haluttuja
vesiselkdrangattomia ovat mm. kotilot, simpukat
sekd kaksisiipisten toukat (Vidninen & Nummi
2003).

Piisamin laidunnusvaikutuksen vuoksi aikuisil-
le vesilinnuille tarjoutuu runsaasti hyvid ruokai-
lulaikkuja, jotka monipuolisen ravinnontarjonnan
lisaksi ovat tiheitd kortekasvustoja turvallisempia
ruokailuympiristojd. Avoimilta laikuilta sorsilla on
parempi nikyvyys ympiristoon, ja siten petojen
vilttiminen on helpompaa. Ruokailu tehostuu
entisestddn, kun sorsat ruokailevat tyypillisesti
parvissa. Avoimilla laikuilla sorsat pystyvit hyo-
dyntimiian ryhmiruokailun edut — ryhmissid yk-
sittdinen sorsa kayttid enemmin aikaa ruokailuun

ja vihemmin aikaa ympdriston tarkkailuun kuin
yksin ruokaillessaan (ks. esim. Poysi 1987). Ti-
heissi kortteikossa ryhmisti ei ole paljoa apua
ruokailutehokkuuden kasvattamisessa, koska sor-
sat eivit pysty seuraamaan toistensa reaktioita.
Niinpi tihedssd kasvillisuudessa sorsat joutunevat
mukauttamaan kiyttiytymisensi enemmin yksin-
ruokailutilannetta vastaavaksi.

Sorsapoikueiden kannalta voi olla edullista,
ettd piisamin vaikutuksesta ennen yhteniisessi
kortteikossa on sukkession eri vaiheessa olevia
laikkuja, joilla on erityyppisid selkidrangattomia.
Poikasethan eivit ole ruokailumenetelmissiin
yhtd joustavia kuin aikuiset, ja poikasten ruokai-
lumenetelmit myos muuttuvat niiden kehityksen
myotd (Pehrsson 1979, Nummi ym. 2000). Niinpid
voi olla eduksi, ettd tarjolla on erityyppisia, lahelld
toisiaan olevia ruokailulaikkuja.

Vaikka rehevilld vesilld piisamin laidunnus tuo
runsaasti uusia ja monipuolisia ruokailuympiris-
toja vesilinnuille, karuilla kosteikoilla tilanne on
pdinvastainen. Monilla alueilla piisamin laidun-
nuksen vaikutuksesta kosteikon ainoat jarvikorte-
kasvustot ovat kadonneet.

Rehevien, umpeen kasvavien vesien hoidossa
voisi piisamin esimerkkiid kayttdd hyviksi. Niittd-
millid korte- ja kaislakasvustoihin avoimia laikku-
ja hidastetaan umpeenkasvua ja luodaan samalla
ruokailuympiristojd niin aikuisille sorsille kuin
poikasillekin. On kuitenkin syyti muistaa, ettd
kasvillisuuden ja avonaisen vesialan suhde on
otollisimmillaan puolisukeltajasorsille suhteessa
1:1 (Kaminski & Prince 1981). Liiallinen avoimuus
alkaa huonontaa sorsaympiristoji.

Kiitokset. Tatd tutkimusta varten Jere Malinen
sai stipendin Kuopion luonnonystiviin yhdistyk-
seltd seki Riistanhoitosditiolta. Piisamin talvipesid
oli laskemassa allekirjoittaneiden lisiksi Juha-Pek-
ka Viininen. Pekka Niemelin ja Erkki Pankakos-
ken terdavit kommentit selkeyttivit kisikirjoitusta.
Lampimit kiitokset!

Summary: Muskrat grazing — an alien herbivore
affects vegetation and invertebrates

Alien herbivores are known to have a profound effect
on the vegetation of their novel environments, especially
on oceanic islands. Grazing or browsing can themselves
affect ecosystems, or, alien herbivores may change the
habitat structure so that this change will result in indirect
effects. One particularly poorly known aspect of indirect
effects is the impact of herbivory on invertebrates.

In aquatic habitats of the continents, one of the most
successful alien macroherbivores is the muskrat Ondatra
zibethica. The general pattern of vegetation change
caused by muskrat grazing is well documented, but
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much less is known about the indirect effects caused by
this aquatic macroherbivory. In this paper we discuss
the effect of the introduced muskrat on the habitat
structure of an eutrophic wetland. We focus on the effect
of muskrat grazing on plant biomass, stem density and
aquatic invertebrates after heavy muskrat grazing. Parts
of the study have been published in English elsewhere
(Nummi et al. 2000).

The data were collected from Lake Lapinjirvi in central
Finland (630N, 270E) during the period 1992-1998.
Plant biomass was collected over the years 1994-1995,
and on invertebrates in 1995. During our study period
the density of muskrat winter house varied between 1.3
and 7.5 per lake hectare (Fig. 1). Both the plant biomass
(Fig. 2) and stem density were higher in enclosures in
1995 than in the control plots.

The numbers of invertebrates did not vary between
the different phases of vegetation succession, but
muskrat grazing affected the structure of the invertebrate
community. At a general level, the composition of
invertebrate communities of the three vegetation
succession phases were quite similar (Table 1). But
when the abundance of only the five most numerous
taxa (including 70-89% of the invertebrates in the
samples) were considered, the three succession phases
differed clearly (Table 1).

The invertebrate size distributions in the three
succession phases were different. The proportion of
large invertebrates was greatest in water horsetail stands
(Figure 3). The high proportion of large invertebrates
in horsetail as well as in mixed vegetation stands also
resulted in a higher invertebrate abundance index (size
x numbers) in those succession types (Fig. 4). In water
horsetail stands and in mixed vegetation large nektonic
invertebrates, such as dytiscids and corixids, were more
numerous than in the open water. In clear-cut open
water areas the invertebrate community consisted mostly
of small nektonic invertebrates, such as copepods and
hydracarids as well as of small benthic invertebrates
such as oligochaets. The invertebrate diversity index
was greatest in the mixed vegetation phase and lowest
in the open phase (Fig. 5). In open areas, 50 percent of
traps contained small perch whereas no fish were found
in the other two succession phases.

Mixed vegetation and Equisetum stands harboured
more large and nektonic invertebrates than the open
areas created by muskrats. This is consistent with the
hypothesis that in open water larger prey are more
vulnerable to predation, in this case to fish. Also the
invertebrate diversity was highest in the mixed vegetation
phase. This is in accordance with the general theory
about diversity in dominance-controlled communities
where diversity has been shown to be greater in mid-
succession.

Habitat diversity produced by muskrat grazing also
affects other invertebrate predators, namely ducks. It
is known that open patches inside vegetation stands
are used heavily by feeding waterfowl. The important
factor behind this pattern may be the large amount of
open water/emergent vegetation edge. An additional
important structural feature of muskrat grazing is that
it may create a mosaic of “muskrat patches” in different
succession phases which are adjacent to one another in
one wetland. This can be especially beneficial for young
ducklings as it makes it possible for them to find feeding
patches suitable for their age without having to travel
long distances. These muskrat patches could be created
artificially in wetland management for ducks.

Alien herbivores can make deep impact on the habitats
of their novel areas, even if they are not known to have
a notable effect on the vegetation in their original range.
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It is quite obvious that muskrats will affect their novel
habitats since they are considered to be an important
factor affecting the vegetation in their original range
in prairie wetlands. In this study we revealed indirect
effects on aquatic invertebrates and fish, which can
affect wetland communities of muskrats’ original and
novel habitats. In this study it appears that the impact
of muskrat grazing pressure is not harmful to wetland
diversity. More severe grazing, however, may lead to
destruction of the vegetation shelter which macrophytes
provide for larger nektonic invertebrates. The indirect
effects described here point to the role of the muskrat
as a keystone herbivore in rich wetlands. They also
suggest that alien herbivores can affect many aspects of
community structure.

Kirjallisuus/References
Atkinson, I. A. E. 1989: Introduced animals and

extinctions. — Teoksessa/In: Western, D. & Price, M.
(toim./eds), Conservation for the twenty-first century,
pp. 54-75. Oxford University Press. New York.

Atkinson, 1. A. E. 1996: Introductions of wildlife as a
cause of species extinctions. — Wildl. Biol. 2: 135—
141.

Ball, J. P. & Nudds, T. D. 1989: Mallard habitat selection:
an experiment and implications for management.
— Teoksessa/In: Sharitz, R. R. & Gibbons, J. W. (toim./
eds), Freshwater wetlands and wildlife, pp. 659-671.
Department of Energy Symposium Series Number 61.
USDOE Office of Scientific and Technical Information.
Oak Ridge, Tennessee, USA.

Begon, M., Townsend, C. R. & Harper, J. 2005: Ecology:
From Individuals to Ecosystems. — Blackwell Science,
Oxford. 1068 pp.

Connell, J. H. 1978: Diversity in tropical rainforests and
coral reefs. — Science 199: 1302-1310.

Connors, L. M., Kiviat, E., Groffman, P. M. & Ostfeld, R.
S. 2000: Muskrat (Ondatra zibethicus) disturbance to
vegetation and potential net nitrogen mineralization
and nitrification rates in a freshwater marsh. —
American Midland Naturalist 143: 53-63.

Crowder, L. B. & Cooper, W. E. 1982: Habitat structural
complexity and the interaction between bluegills and
their prey. — Ecology 63: 1802-1813.

Danell, K. 1977: Short-term plant succession for
following the colonization of a northern Swedish lake
by muskrat, Ondatra zibethica. — J. Appl. Ecol. 14:
933-947.

Danell, K. 1978: Ecology of the muskrat in Northern
Sweden. Report from the Swedish environmental
protection board 1978, SNV PM 1043.

Danell, K. 1979: Reduction of aquatic vegetation
following the colonization of a northern Swedish lake
by the muskrat, Ondatra zibethica. — Oecologia 38:
101-1006.

Danell, K. 1982: Muskrat. — Teoksessa/In: Davis, D.E.
(toim./ed.), CRC Handbook of Census Methods for
Terrestrial Vertebrates, pp. 202-203. CRC Press, Boca
Raton, Florida.

Danell, K. 1996. Introductions of aquatic rodents: lessons
of the muskrat Ondatra zibethica invasion. — Wildl.
Biol. 2: 213-220.

Danilov, P. I. & Kanshiev, V. Ya. 1983: The state of
populations and ecological characteristics of European
(Castor fiber L.) and Canadian (Castor canadensis
Kuhl.) beavers in the northwestern USSR. — Acta Zool.
Fennica 174: 95-97.



Diehl, S. 1988: Foraging efficiency of three freshwater
fishes: effects of structural complexity and light.
— Oikos 53: 207-214.

Diehl, S. & Kornijov, R. 1998: Influence of submerged
macrophytes on trophic interactions among fish and
macroinvertebrates. — Teoksessa/In: Jeppesen, E.,
Sondergaard, M., Sondergaard, M. & Christoffersen,
K. (toim./eds), The Structuring Role of Submerged
Macrophytes in Lakes, pp. 24-46. Springer-Verlag,
New York.

Downing, J. A. 1990: The effect of habitat structure on
the spatial distribution of freshwater invertebrate
populations. — Teoksessa/In: Bell, S. S., McCoy, E. D.
& Mushinsky, H. R. (toim./eds), Habitat structure. The
physical arrangement of objects in space, pp. 87-106.
Chapman and Hall, London.

Ebenhard, T. 1988: Introduced birds and mammals and
their ecological effects. — Swedish Wildl. Res. 13:
1-107.

Elmberg, J., Nummi, P., Poysd, H. & Sjoberg, K. 1992:
Do intruding predators and trap position affect the
reliability of catches in activity traps? — Hydrobiologia
239: 187-193.

Friend. M., Cummings, G. E. & Morse, J. S. 1964: Effect
of changes in winter water levels on muskrat weights
and harvest at he Montezuma National Wildlife Refuge.
— New York Fish and Game Journal 11: 125-131.

Fritzell, E. K. 1989: Mammals in Prairie Wetlands. —
Teoksessa/In: van der Valk, A. (toim./ed.), Northern
Prairie Wetlands, pp. 268-301. Iowa State University
Press. Ames.

Gosling, M. 1989: Extinction to order. — New Scientist,
4 March: 44-49.

Gosling, M. & Baker, S. 1989: The eradication of muskrats
and coypus from Britain. — Biological Journal of the
Linnean Society 38: 39-51.

Gough, L. & Grace, J. B. 1998: Herbivore effects on
plant species density at varying productivity levels.
— Ecology 79: 1586-1594.

Hanson, J. M., Prepas, E. E. & Mackay, W. C. 1989: Size
distribution of the macroinvertebrate community in a
freshwater lake. — Can. J. Fish. Aquat. Sci. 46: 1510~
1519.

Heck, K. L. Jr. & Crowder, L. B. 1990: Habitat structure
and predator-prey interactions in vegetated aquatic
systems. — Teoksessa/In: Bell, S. S., McCoy, E. D. &
Mushinsky, H. R. (toim./eds), Habitat structure. The
physical arrangement of objects in space, pp 281-299.
Chapman and Hall. London.

Hobbs, R. J. & Huenneke, L. F. 1992: Disturbance,
diversity, and invasions: implications for conservation.
— Conservation Biology 6: 324-337.

Holmgren, M. 2002: Exotic herbivores as drivers of plant
invasions and switch to ecosystem alternative states.
— Biological Invasions 4: 25-33.

Kaminski, R. M. & Prince, H. H. 1981: Dabbling duck and
aquatic macroinvertebrate responses to manipulated
wetland habitat. — J. Wildl. Manage. 45: 1-15.

Krull, J. N. 1970: Aquatic plant-macroinvertebrate
associations and waterfowl. — J. Wildl. Manage. 34:
707-718.

Lever, C. 1985: Naturalized mammals of the world. —
Longman. London. 487.

MacArthur, R. A. & Aleksiuk, M. 1979: Seasonal
microenvironments of muskrats (Ondatra zibethica)
in a northern marsh. — Journal of Mammalogy 60:
146-154.

Mack, M. C. & D’Antonio, C. M. 1998: Impacts of
biological invasions on disturbance regimes. — TREE
13: 195-198.

Merildinen, J. & Toivonen, H. 1979: Lake Keskimmiinen,

dynamics of vegetation in a small shallow lake. — Ann.
Bot. Fennici 16: 123-139.

Murkin, H. R., Kaminski, R. M. & Titman, R. D.
1982: Responses by dabbling ducks and aquatic
invertebrates to an experimentally manipulated cattail
marsh. — Can. J. Zool. 60: 2324-2332.

Murkin, H. R., Abbot, P. G. & Kadlec, J. A. 1983:
Comparison of activity traps and sweep nets for
sampling nektonic invertebrates. — Fresh. Inv. Biol.
2: 99-104.

Nudds, T. D. & Bowlby, J. N. 1984: Predator-prey size
relationships in North American dabbling ducks.
— Can. J. Zool. 62: 2002-2008.

Nummi, P.  1985: Eldinravinnon  merkityksesti
puolisukeltajasorsille  (Summary: The role of
invertebrates in the nutrition of dabbling ducks — a
review). — Suomen Riista 31:43—49.

Nummi, P. 1988: Suomeen istutetut riistaeliimet. —
Helsingin yliopisto. Maatalous- ja metsieldintieteen
laitos. Julkaisuja 9, 40 s (In Finnish).

Nummi, P. 2001: Alien species in Finland. — The Finnish
Environment 466, Ministry of the Environment.

Nummi, P. 2002: Introduced semiaquatic mammals
and birds in Europe. — Teoksessa/In: Leppikoski
E., Olenin, S. & Gollash, S. (toim./eds), European
Invasive Aquatic Species: distributions, impacts
and management, pp. 162-172. Kluwer Academic
Publishers. Dordrecht.

Nummi, P. & Pienmunne, E. 1998: Riistatulokkaat
menestyvit Pohjolassa — mutta milld hinnalla?
(Summary: Success and effects of introduced wildlife
in the Nordic countries). — Suomen Riista 44: 18-29.

Nummi, P., Sjoberg, K., Poysd, H. & Elmberg, J. 2000:
Individual foraging behaviour indicates resource
limitation: an experiment with mallard ducklings.
— Can. J. Zool. 78: 1891-1895.

Nummi, P., Viininen, V-M. & Malinen, J. 2006: Alien
grazing: indirect effect of muskrats on invertebrates.
— Biol. Invasions 8: 993-999.

Pankakoski, E. & Tiainen, J. 1996: Piisami. — Teoksessa/
In: Linden, H., Hario, M. & Wikman, M. (toim./eds),
Riistan jaljille, pp. 34-37. Riista- ja kalatalouden
tutkimuslaitos, Edita. Helsinki (In Finnish).

Pehrsson, O. 1979: Feeding behaviour, feeding habitat
utilization, and feeding efficiency of mallard ducklings
as guided by a domestic duck. — Viltrevy 10: 193—
218.

Perry, H. R. Jr. 1982: Muskrats. — Teoksessa/In: Chapman,
J. A. & Feldhamer, G. A. (toim./eds), Wild Mammals
of North America, pp. 282-325. The John Hopkins
University Press, London and Baltimore.

Proulx, G. & Gilbert, F. F. 1984: Estimating muskrat
population trends by house counts. — J. Wildl
Manage. 48: 917-922.

Poysd, H. 1987: Costs and benefits of group foraging in
the teal (Anas crecca). — Behaviour 103: 123-140.

Poysi, H., Rask, M. & Nummi, P. 1994: Acidification and
ecological interactions at higher trophic levels in small
forest lakes: the perch and the common goldeneye.
— Ann. Zool. Fennici 31: 397-404.

Ranta, E., Rita, H. & Kouki, J. 1989: Biometria.
Tilastotiedettid ekologeille. — Yliopistopaino. Helsinki
(In Finnish).

Rask, M., Poysd, H., Nummi, P. & Karppinen, C. 2001:
Recovery of the perch (Perca fluviatilis) in an acidified
lake and subsequent responses in macroinvertebrates
and the goldeneye (Bucephala clangula). — Water, Air,
and Soil Poll. 130: 1367-1372.

Reichman, O. J. & Seabloom, E. W. 2002: The role of
pocket gophers as subterranean ecosystem engineers.
— TREE 17: 44-49.

17



Singer, FJ., Swank, W. T. & Clebsch, E. E. 1984: Effects
of wild pig rooting in a deciduous forest. — J. Wildl.
Manage. 48: 464-473.

Strayer, D. L. 1991: Perspectives on the size structure
of lacustrine zoobenthos, its causes, and its
consequences. — J. N. Am. Benth. Soc. 10: 210-221.

Toivonen, H. & Merildinen, J. 1980: Impact of the
muskrat (Ondatra zibethica) on aquatic vegetation in
small Finnish lakes. — Developments in Hydrobiology
3: 131-138.

Vazquez, D. P. 2002: Multiple effects of introduced
mammalian herbivores in a temperate forest. — Biol.
Invasions 4: 175-191.

Viidninen, V.-M. & Nummi, P. 2003: Puolisukeltajasorsien
ravinto rehevilld vesilli (Summary: Diet of sympatric
dabbling ducks in eutrophic wetlands). — Suomen
Riista 49: 7-15.

Weidema, I. R. (toim./ed.) 2000: Introduced species in
the Nordic Countries. — Nordic Council of Ministers.
Nord 2000, 13.

Williamson, M. 1996: Biological Invasions. — Chapman &
Hall. London, 256 pp.

18

Hyviksytty/Accepted 30.6.2006

Petri Nummi & Veli-Matti Viadaninen

Helsingin yliopisto, soveltavan biologian laitos
Department of Applied Biology

P.O. Box 27

FI-00014 University of Helsinki, Finland
e-mail: petri.nummi@belsinki. fi
veli-matti.vaananen@belsinki fi

Jere Malinen
Peltueentie 158
FI-58940 Tuusmcdiki, Finland





