Loomade populatsioonidünaamika

Kilde ehk siis asjadest, mis küll mainimist väärt, aga mis pole terve loengu pikkused või mis on süsteemi sobimatud

Kirjutas sellisele kujule Toomas Tammaru märtsis 2004, sätistatud 2005

Kild 1. Konkurentsist ka natuke

Pikemalt vaatlesime kiskja-saakloom suhet, kuna see on loomade populatsiooni-dünaamika kontekstis eriti oluline liikidevaheline vastasmõju. Tegemist on siis +/- vastasmõjuga, kuna kiskja saab saakloomast kasu (+), saakloom aga kiskjast kahju (-). Sellise süsteemi järgi saab välja tuua ja nimetada ka teistsuguseid liikidevahelisi vastasmõjusid, nimelt siis nii


+/- ...... kisklus/parasitism;

-/-  ...... konkurents


+/+ ...... mutualism


+/0 ...... kommensalism,

neist levinuim ja olulisim on ehk konkurents ehk kahepoolne negatiivne vastasmõju. 


Konkurentsist siin pikalt ei räägi, sest see on nagu rohkem taimekeskne asi ja taimeökoloogid räägivad sellest kindlasti pikalt - nende loengutele siis huvilised suundugu. Siiski - vältimaks väärarusaama, et vaid kiskja-saakloom interaktsioon on loomapopulatsioone mõjutav liikidevaheline interaktsioon, ei saa jätta konkurentsi päris mainimata. Konkurents toimib muidugi ka liigi sees (ja on vähemalt sageli põhiliseks faktoriks negatiivse tihedusest sõltuvuse taga), aga see siinkohal selleks.

Konkurentsi vormid on laias laastus järgmised:

-
 ressursikonkurents (exploitative competition). Seega siis olukord, kus kaks (või rohkem) liiki tarbivad sama ressurssi ja liikidevaheline negatiivne mõju tuleneb sellest, et nad tarbivad seda ressurssi teineteise eest ära. Nii konkureerivad pisikiskjad ja röövlinnud pisinäriliste pärast.

-
 vahetu konkurents (interference competition). Seda siis nii, et eri liikide isendid puutuvad vahetult kokku ja kahjustavad üksteist ärasöömise, mahatapmise või äraajamise läbi.

-
 ruumikonkurents (pre-emptive competition). Isendeid ei mahu kuskile elupaika lõpmatul hulgal. Taimede puhul on ruumi hõivatusest tekkivad -/- vastasmõjud üldised ja ilmsed, loomade puhul on asi vägagi samamoodi näiteks veekogu põhja limustel ning ruumikonkurents on ilmne ka olukordades, kus konkureeritakse miski väga spetsiifiliste omadustega ruumiosa, näiteks pesapaikade pärast.

Konkurentsisuhteid on samuti nagu kiskja-saakloom suhteid võimalik matemaatiliselt kirjeldada diferentsiaalvõrrandite abil, näiteks võib koostada diferentsiaalvõrrandite süsteemi kahe liigi jaoks nii:
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ehk siis - kumbki populatsioon kasvab logistiliselt ja idee on siis selles, et peale oma liigikaaslaste pärsib populatsiooni kasvu ka teisese liigi populatsioon, ehk siis kummagi populatsiooni kasvukiirus sõltub mõlema populatsiooni arvukusest, ehk kumbki liik vähendab kummagi liigi unused proportion of carrying capacity’t. Üldjuhul ei ole siiski põhjust arvata, et muust liigist isendi mõju keskkonna kandevõime vähendajana on täpselt sama suur kui ühe liigikaaslase mõju, ehk siis teisest liigist loomade “ümberarvutamisel” liigikaaslasteks tuleb miskit funktsiooni rakendada.  See f(N1) näitabki, kui oluline ruumi vähendaja on teise liigi esindaja võrreldes oma liigi isendiga. Lihtsaimal juhul on F(N1)=N1, ehk siis teise liigi isend vähendab populatsiooni kasvukiirust täpselt sama palju kui oma liigikaaslane. Enamasti on teisest liigist looma mõju nõrgem, erandjuhtudel ka suurem.

Selliste diferentsiaalvõrrandisüsteemide  lahendamine ehk siis konkurentsi modelleerimine võib anda järgmisi kvalitatiivseid tulemusi:


a) üks liik tõrjub teise alati välja;


b) kumb kumma välja tõrjub, sõltub lähteolekust;


c) stabiilne kooseksisteerimine.

Kild 2. Vahendatud vastasmõjud (indirect interactions) - ehk siis ökoloogia on keerulisem kui esimesel pilgul arvata
Vahendatud vastasmõju korral on liikide A ja C arvukused omavahel seotud (st muutus ühes põhjustab muutuse teises) ilma, et nende vahel toimuks otsene vastasmõju. Nii A kui C on otseses vastasmõjus liigi B populatsiooniga ja see liigi  B populatsioon ongi siis see, mis seda vastasmõju vahendab.


Laias mõistes liigituvad vahendatud vastasmõjude alla ka ressursikonkurents (vt eespool, vahendajaliik B on siis see ühine ressurss) ja troofilised kaskaadid (trophic cascades). Sel viimasel puhul on vahendajaliigiga B on seotud üks tast kõrgemal ja üks tast madalamal troofilisel tasemel olev liik - nii võib liik B toituda liigist C, liik A omakorda liigist B - selge see, et C arvukuse vähenemine ei jäta mõju avaldamata ka A’le ja vastupidi. Jah aga - kui neid vahendatud vastasmõjusid nii laialt mõista, siis muutub see mõiste mõttetult laiaks. Järgmised variandid on huvitavamad:

1) Apparent competition - vahendatud konkurents (“näivaks konkurentsiks” tõlkimine kipub valesid assotsiatsioone tekitama),


A ja C negatiivne vastasmõju ei ilmne mitte vahetult ega ka mitte läbi ressursi - vaid läbi kõrgema troofilise taseme, selleks siis kiskja, parasiit või haigustekitaja, see on neil siis ühine,

-
 idee: A arvukuse tõus toob kaasa parasiidi B arvukuse tõusu, B arvukuse tõus viib aga C arvukuse langusele;


ehk teisisõnu, A’l on C’st kahju sedakaudu, et C peal sigivad ka A’d kahjustavad parasiidid.


Dokumenteeritud näiteid vahendatud konkurentsist:

1) tigude ja karpide vahel kuskil rannikumeres läbi kiskja arvukuse tõusu;

2) miskite kakandite vahel viirushaiguse vahendusel;

3) lehekirpude vahel kiletiivalise parasitoidi vahendusel,

2) Vahendatud mutualism ja kommensalism
- kui A vähendab B arvukust, siis sellest võidab B konkurent C - kommensalism, positiivne mõju on ühes suunas olemas, aga teises pole (+/0). Vahendatud mutualism (+/+) võiks olla nelja liigi vahel, kui B1 ja B2 konkureerivad ja A vähendab B1 arvukust ja C vähendab B2 arvukust, siis saab A kasu C-st ja vastupidi. No siis sedakaudu, et B-kahte vähendades tõuseb B-ühe arvukus ja see ju A-le süüa sünnib.

Näiteid vahendatud kommensalismist on  merepõhjakooslustest, kus põhja pindala on limiteeriv faktor - ühe eluka eemaldamine aitab teisel oma arvukust tõsta, seega siis meritähed või linnud on sageli vahendatud +/0 suhetes karpide või muude põhjaelukatega.

-
 närilised söövad ära suuremate seemnetega taimed, miska saavad väiksemate seemnetega taimed rohkem eluruumi;

3) Kahe liigi vastasmõju modifitseerimise alla (interaction modification) kolmanda liigi poolt võib koondada need juhud, kus vahendatud vastasmõju toimub ilma arvulise vastuseta (numerical response). Nii võib see vahendatud vastasmõju toimuda seeläbi, et miski kolmas liik mõjutab keskkonda või ühe osapoole käitumist.

- keskkonna muutus -  jällegi molluskid merepõhjas võivad üksteisele pakkuda varjevärvust ja seeläbi kaitset kiskja eest;

- taim võib muuta keskkonna selliseks, saakloom on kiskja poolt kehvemini tabatav;

Läbi ühe osapoole käitumise muutmise -

no näiteks:

- hallrästas kaitseb agressiivselt oma pesitsusterritooriumi võimaldades teistele lindudele paremaid pesitsustingimusi (ehk siis muudab kiskja käitumist);

- üks kiskja ajab saakloomad peidust välja võimaldades teisel kiskjaliigil nad kätte saada,

- üks saakloom võib kiskja küllastada ja seeläbi väheneb teise võimaliku saaklooma suremus. Huvitaval kombel võib süsteemis, kus on pikemas perspektiivis oodata vahendatud konkurentsi tekkimist ühise loodusliku vaenlase arvulise vastuse läbi, esineda lühemas perspektiivis vahendatud mutualism läbi ühise vaenlase funktsionaalvastuse. Nii leidsime Emajõe luhal kahte kaldaöölase (Nonagria) liiki uurides, et nende ühine looduslik vaenlane (kiletiivaline parasitoid) eelistab suuremat liiki väiksemale ja väiksem liik seeläbi võidab suurema liigi kohalolekust!

Kild 3. Positiivsest tihedusest sõltuvusest
Negatiivne tihedusest sõltuvus on üldlevinud nähtus, see on logistilise kasvu ja K väärtuse determinatsiooni aluseks. Negatiivselt sõltub siis populatsiooni suhteline kasvukiirus populatsiooni arvukusest. Erijuhtudel võib siis esineda ka positiivset tihedusest sõltuvust, mispuhul siis populatsiooni suhteline kasvukiirus on populatsiooni arvukuse kasvav funktsioon.


Siiani on juttu olnud võimalikust positiivsest tihedusest sõltuvusest sellises kahes kontekstis, kus 

- kiskja küllastamine II tüüpi funktsionaalvastuse korral, selline lugu on tõenäone kõrgete populatsioonitiheduste korral.

Kõrgete populatsioonitiheduste korral tekkivat tihedusest sõltuvust võivad põhimõtteliselt tekitada veel järgmised mehhanismid:

- Allee efekt eriti madalatel populatsioonitihedustel, mille tüüpiliseks põhjuseks on raskused sigimispartneri leidmisel;

- kooperatiivne kaitse kiskja vastu - kasvõi näiteks hoiatushüüud lindudel lihtsamatel juhtudel kuni füüsilise ringkaitseni sõralistel - mida rohkem selliseid ennast kiskja eest kaitsvaid loomi, seda efektiivsem on selline kaitse;

- kiskja jaoks võib rühmas jahipidamine olla efektiivsem;

- toiduks kõlbmatu (tüüpiliselt siis ka hoiatusvärvusega) saaklooma suremus võib populatsiooni arvukuse tõustes väheneda seetõttu, et mida rohkem neid kibedaid on, seda kiiremini kiskja omandab nende toiduks kõlbmatuse;

- keskkonna muutumine liigile sobilikumaks liigikaaslaste tegevuse tõttu. Usutavasti on see nii näiteks vihmausside puhul, kel on parem elada liigikaaslaste poolt kobestatud mullas.

Nii, Allee efektiga dünaamika korral on dN/dt sõltuvus N-st ühe S-kujuline (pilt 1), samas kui kõrgetel tihedustel ilmnev positiivne tihedusest sõltuvus võib viia oluliselt huvitavama olukorrani (pilt 2).


Pildil 2 kujutatud olukorras on kaks stabiilset tasakaaluolekut, K1 ja K2, samas kui Allee efektiga dünaamika korral on see madalam tasakaaluseisund ebastabiilne. Stabiilne tähendab, et kui mõõdukas juhufluktuatsioon süsteemi tasakaaluolekust välja viib, siis liigub süsteem sinna tasakaaluolekusse ise tagasi. Ebastabiilse tasakaalu puhul liigub ta mujale - nii näiteks pilt 1 korral kas väljasuremisele või siis K-ni.


Kahe tasakaaluolekuga süsteemid võivad siis stabiilselt eksisteerida kahe vägagi erineva populatsiooni arvukuse väärtuse korral ja fluktueeruda nende tasakaaluolekute vahel. Madalatelt tihedustelt kasvu alustav populatsioon jõuab siis kõigepealt alumisse tasakaaluolekusse ja jääb sinna püsima, kuni miski stohhastiline juhufluktuatsioon viib tema arvukuse nii kõrgele, et ta satub piirkonda, kus populatsiooni kasvukiirus on jälle positiivne. Edasi saab ta siis kasvada selle kõrgema stabiilse tasakaaluolekuni.


Selline kahe tasakaaluolekuga olukord usutakse olevat Ameerika üraskil Dendroctonus ponderosae. See mardikas suudab madala tiheduse korral rünnata vaid surevaid männipuid, terved ja tugevad puud ajavad mardika käigud nii kõvasti vaiku täis, et vaene putukas elada ei saa. Kui aga mardika tihedus on piisavalt kõrge ja palju isendeid korraga ühte puud ründama, siis ei suuda ka terve puuisend rünnakut tõrjuda. Ehk siis alates teatud lävitihedusest alates suudavad üraskid asustada ka terveid puid misläbi suureneb keskkonna kandevõime (K) nende jaoks oluliselt. Üraskipopulatsioon kõigubki kahe oluliselt erineva tiheduse vahel - ühel juhul määrab K surevate puude tihedus, teisel juhul kõigi puude tihedus.


Madalamal stabiilsel tihedusel olevat populatsiooni nimetatakse endeemiliseks, kõrgemal stabiilsel tihedusel olevat populatsiooni epideemiliseks.


Üsna sama lugu tundub olevat ka inimpopulatsiooniga, kus ilmselgelt on tegu positiivse tihedusest sõltuvusega ja mitme tasakaalulise tihedusega. Ürgaja inimpopulatsioonile oli oma K, keskaegsele oma ja usutavasti on arenenud ühiskondade populatsioonid tänapäevaks jõudnud järjekordsele K väärtusele. K-le lähedal olemist tõendab selliste populatsioonide üsnagi nullilähedane kasvukiirus, nagu see Euroopas olema kipubki. Siin pole negatiivse tihedusest sõltuvuse (et miks siis populatsioon ei kasva) taga mitte tavapärane ressursside ammendumine vaid keerulisem mehhanism. Nimelt on senisest rohkem vajalik investeerida järglaste kvaliteeti - võimalik seetõttu, et tänapäeval on võimalik seda kvaliteeti pea lõputult tõsta  - lage ei tule ette. Alati saab lapsele anda paremat haridust ja alati saab tema tulevikku veel paremini materiaalselt kindlustada. (Muuhulgas ka) seetõttu otsustavad vanemad väheste, kuid konkurentsivõimeliste järglaste tootmise kasuks.


Veel agraarühiskonnas oli lugu teine - järglase kvaliteedi määras eelkõige tema füüsiline konditsioon ja seda polnud võimalik lõpmatult paremaks muuta. Seega oli võimalik üles kasvatada suurem hulk konkurentsivõimelisi järglasi - seda vaatamata sellele, et absoluutne ressursitase oli madalam!


Kogu maailm pole jõudnud selle uue arenenud ühiskonna K-ni ega omaks võtnud väheste laste soetamise praktikat. Milline on inimkonna tulevik? Ühe mudeli järgi sõltub see vägagi oluliselt ajanihkest läänelikule ressursitasemele jõudmise ja vastava paljunemistraditsiooni (ehk siis vähe lapsi perekonnas) omaksvõtmise vahel. Kui see ajanihe on 10 aastat, siis ennustab mudel sumbuvaid võnkumisi ja stabiliseerumist ca 10 miljardi juures, kui aga 20 aastat, siis realiseeruvat katastroofiline stsenaarium - maailma rahvastik tõuseb 70 miljardile ning kukub peale seda kokku. Seega tähtis asi see ajanihe.
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