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Pisindrilised on ks populatsiooniokoloogia meelisobjekte. Need loomad sigivad
suhteliselt kiiresti ja elavad lUhikest aega, et voimaldada jélgida paljude pdlvkondade
vahetumist. Samal ga on nad uurimiseks siiski piisavalt suured, hasti pudtavad,
mérgistatavad, ja parasagu arvukad. Neil on veel (ks oluline omadus - paljudes
parasvootme okoslisteemides on nad domineerivateks herbivoorideks, tavaliselt
biomassiga kuni 100 (10-700) kg ruutkilomeetri kohta. Vastavalt sellele on nende
arvukus seotud muutustega taimestikus ning pajude teiste konsumentide
populatsioonides.

Et keskenduda popul atsioonidinaamikale, teen kolm taiendust objekti suhtes.
Esiteks, juttu tuleb peamiselt paras- ja ldhisa(nta)rktilistest kliimavootmetest, kus
ilmastik aastagjaliselt tugevasti muutub. Teiseks, "néariliste” juurde arvan ka
janeselised, kes kohati (eelkdige Pdhja-Ameerikas) votavad uruhiirtelt, leethiirtelt,
lemmingutelt voi teistelt "périsnérilistelt” domineeriva herbivoori positsiooni Ule, ja
kdituvad (arvukuse mottes) ka muidu sarnaselt. Kolmandaks kitsendan
populatsioonidinaamika madiste arvukuse lUhigjalistele muutustele, so. tahelepanuta
jéévad aastakimnete vOi veelgi pikemate gjavahemike kestel ilmnevad trendid.

» Hiiretstiklid* —regulaar sed vonkumised pisinériliste populatsioonides

Arvukuse |Uhigjalised muutused voib korrapéralt jagada:

ebaregul aarseteks ehk aperioodilisteks (sh. kaootiline ja stohhastiline diinaamika);

regul aarseteks ehk perioodilisteks;

tsiiklilisteks.
Enamiku pisinériliste arvukus on regulaarses sesoonses kdikumises: arvukus on
madalam kevadel ja korgeim sigisel - suvi niisiis eelkdige sigimiseks, talv
suremiseks. Ent paljude muutus vdib olla regulaarne ka aastate vahel (tstikliline), so.
kindla arvu aastate tagant korduvad arvukuse korg- ja madalseisud. Tsikliliste
muutuste puhul voib arvukus olla kdrgseisus ka kevadel ja langeda suve jooksul.
Seega tsukliline muutumine on Uhtlasi regulaarne, aga regulaarne pole alati tsiikliline.

Just selgesti véljendunud regulaarsed vonkumised on tfstnud pisinériliste
arvukuse Uheks populatsiooniokoloogia keskseks teemaks, alates loomadkoloogia
rgjgja Charles Eltoni klassikalistest néidetest Pohja-Ameerika janeste voi lemmingute
arvukuse muutumise kohta ja selle peegeldusest neist toituvate kiskjate
populatsioonides. Tsuklite atraktiivsus tuleneb kolmest agast: 1) see haakub lihtsa
matemaatilise teooriaga (Lotka-Volterra vorrandid), 2) just regulaarne dinaamika
voimaldab koige kergemini koostada prognoose tulevikuks — tulevik aga huvitab
teadagi paljusid; 3) viimase aastakiimne leiud néitavad, et tsiiklid on ,valgustuslik®
erijunt, mis vOimaldab edas aendada Uldist teooriat mistahes laadi
populatsioonidiinaamika kohta.
Alustame meiegi tsiiklitest, eesmérgiga jouda nende p&hjusteni, aga esmalt

vaatame:

kes, kus ja kuidas on tsiklilised?

kas eri piirkondade tsiklid on samaaegsed? Ja kui, siis miks?

mis toimub pisindrilise populatsioonis tstkli gjal?

keda ja kuidas pisinariliste tsiklid veel mgjutavad?



Kes, kusja kuidas on tsuklilised?
Juba see esimene kiisimus néitab, et meie tsiikliteooria saab olema kaugel lihtsast, sest
KUIGI

... tstklilisi_populatsioone on leitud vaga paljudel pisinarilistel, kokku véhemalt 50
liigil. Nende seas on uruhiired, leethiired, lemmingud, hiired, mgri, ondatra,
suslikud, janesed, klulikud jne. Néiteks Eestis elavatest pisiimetajatest peaaegu kdigil
on kusagil nende areaali piires andmeid tsiklilisuse kohta (peale nériliste ka karihiirte
ja pisikiskjate kohta). Pohja-Ameerikas on teada ka , sisteem sisteemis®, so. peale
domineeriva 10-11 aastase ,,janesetsikli“ (millega koos vongub veel paljude teiste
loomade, nt. oravate, ondatrate, réovlindude, kiskjate ja kanaliste arvukus), leidub
seal veel iseseisvalt fluktueeruv uruhiiretsiikkel, mille okoslisteemne mdju on aga
vaksem (piirdub peamiselt véikeste kdplaste ja monede roovlindude arvukuse
muutustega) ...

OMETI

. vOivad sama liigi Uhed populatsioonid olla tsiklilised, teised mitte. Kui
Skandinaavias on uruhiirte ja leethiirte arvukus valdavalt tsiklilises muutumises, siis
samadel liikidel Kesk-Euroopas seda mustrit tavaliselt e kohta. Ent ka keset Kesk- ja
L&&ne-Euroopas mittetsiiklilis alasid leidub suurtel pdllu- voi metsaaladel tsiklilisi
populatsioone. Isegi lemmingud, kelle arvukuse koikumisi peetakse tsiklilisuse
musternditeiks, voivad kohati fluktueeruda téaiesti korraparatult. Veel enam, tsiklite
pikkus voib olla piirkonniti erinev — néiteks leethiire Clethrionomys rutilus
koérgseisud korduvad Skandinaavias 4-5 aasta, POhja-Ameerikas aga 11 aasta tagant,
ondatra kdrgseisud vastavalt 34 ja 10-11 aasta tagant....

VEEL HULLEM —

... loomadkoloogia galugu on siiski niivord lihike, et pikimad saadavalolevad
aegread ulatuvad koigest 40-50 aastani uruhiirlaste ning paarisgja aastani valgejanese
puhul. Niisugusse perioodi mahub kdigest moniteist tsiklit, mida on tsiklite plsivuse
kontrollimiseks ebapiisavalt. Aegridade pikenedes on hakanud selguma, et néiteks
POhja-Fennoskandia uruhiirlastel ndivad stabiilsed tsiklid vahelduvat kaootilise
dunaamikaga (vt. LISA 1). Kaose eristamine selles slisteemis on ka teoreetiliselt
oluline, sest seni el ole kirjeldatud Uhtki Uldaktsepteeritavalt kaootilist populatsiooni.
Niisiis — tsiklid e pruugi olla kuigi pusivad, mis raskendab nende avastamist
ja tuleviku prognoosimist. Samal aa loob tsiklite ja kaose olemasolu samas
sisteemis huvitava teoreetilise vOimaluse avastada populatsioonidiinaamika
mehhanisme. Sisuliselt on voimalik tsikliperioodidel selgitada vélja arvukust
kujundavad faktorid, ning nende algvaartuste ning populatsiooni omadustega
(eelkdige kasvukiirustega) manipuleerides modelleerida kaost. Kui see dnnestub, on
olemas voti kaootilise ja stohhastilise slisteemi eristamiseks. Regulaarsusega segatud
kaootilisust Pohja-Fennoskandia ,, hiirediinaamikas‘ ongi nitidseks réovioomade mdju
simuleerides mudelitega jdljendatud, mis Uhest kiljest avab metoodilise ,, ukse*
teistegi populatsioonide dunaamika uurimiseks, teisalt voiks aga vodimaldada
pisindriliste (ja nendega seotud elukate) arvukuse endisest paremat prognoosimist




LISA 1. Kaosjakorrapara populatsioonidinaamikas

Uks populatsioonidiinaamika paradokse seisneb selles, et juhuslik (etteennustamatu)
dinaamika e pruugi sugugi olla juhuslike protsesside taggarg. Niisugust
"pseudojuhuslikku” diinaamikat nimetatakse kaootiliseks.

Kaose saab tekitada isegi lihtsate vOrranditega. Néiteks lihtsa logistilise
kasvuvorrandi Ni+1=NiL (1-N¢/Nmax) k@itumine sdltub oluliselt parameetrist L, mis
issloomustab populatsiooni kasvupotentsiaali. Kui L<3, siis jouab populatsioon
stabiilse arvukuseni, suurematel vaartustel hakkab aga vonkuma - algul kahe, siis
nelja vaartuse vahel, ja 16puks juhudlikult (graafikud). Seega vdib Uks ja sama lihtne
funktsioon, soltuvalt parameetri vaartusest, anda tulemuseks stabiilsuse, korraparase
muutumise voi kaose. Ja jareldus populatsioonibioloogi jaoks: etteennustamatu
dinaamika vdib olla Uhest kiljest suure kasvupotentsiaai ja teisest kuljest
populatsiooni tihedusliku regul atsiooni tagajarg.

Kaose Uks tunnuseid on suur tundlikkus algvéartuste suhtes. Kui logistilises
kasvuvorrandis kasutada populatsiooni algse arvukusena thel juhul N=100 ja teisel
juhul N=102 (tohine vahe!), siis kuni L< ca 3,5 langevad modlema kodvera
fluktuatsioonid hasti kokku. L=4 juures, mil ilmnes juhuslik dinaamika, on aga
kdverad taiesti erinevad (graafikud). Seega kaootilise sisteemi kétumine tulevikus
sOltub erakordselt tugevasti sellest, kus ollakse praegu.

Geograafilised seaduspérasused

Agaolu, et sama liigi eri populatsioonid vdivad dinaamikalt oluliselt erineda, tekitab
muidugi kisimuse — miks? Geograafilises plaanis on leitud ja uuritakse aktiivselt
kahte ndhtust.

1. Keskkonnatingimuste seosed tsiiklite esinemise ja omadustega. Hasti on teada
tstkli pikkuse vahenemine Skandinaavias viielt aastalt pohjas kuni kolme aastani
[Bunas. Louna-Skandinaavias muutuvad tsiklid Uhtlasi vaiksema-amplituudiliseks
(maksimumide ja miinimumide vahe on vaiksem) ja korraparatumaks kuni kaovad
sootuks Rootsi |dunaosas. Kesk-Rootsi, Louna-Soome ja Eesti kuuluvad no.
Uleminekuvoondisse tsikliliste ja mittetstikliliste populatsioonide vahel. Pohja-
Euroopaga sarnanevat voondilisust e ole leitud Pdhja-Ameerikas, kus — nagu
mainitud — on pisindriliste tsiiklid ka enamasti pikemad (10-11 aastat).

Véaiksemas mastaabis vOivad olla tsiklilised suuri maaalasid hélmavaid
elupaiku asustavad populatsioonid, kuguures samade liikide populatsioonid
mosaiikses maastikus pole tsiklilised. Néiteks vaib tsikleid leida Uhtses looduslikus
metsamassiivis, kuid tsiklilisus vaheneb sedam®dda, kuidas majandustegevus
metsamaastikku fragmenteerib, ja veel enam siis, kui ala muutub metsa-pdllumaa
mosaiigiks.

2. Kas eri piirkondade tsilklid on samaaegsed? Vastus on jah jael. Tsiklid voivad olla
samaaegsed (slinkroonsed) suurtel aladel, nditeks korraga kolmandikus
Skandinaaviast. Kuid slinkroonsel ala voib leiduda tUksikuid "laike", kus tsiklite
gjastus on teine. Veel enam, stinkroonis oleva ala piirid e ole plsivad — néiteks




aastakimneid pusis siinkroonsus peaaegu kogu LOuna- ja Kesk-Soomes, kuid 1990.
aastate algul "lagunes’ see ala kaheks, omasoodu vonkuvaks piirkonnaks.

Tsiklite (ja Uldse arvukuse diinaamika) stinkroonsus on huvipakkuv, sest see
voib 1) anda teavet tsiklite tekkepdhjuste kohta; 2) voimaldada ennustamist ("kui siin
on arvukus niisugune, siis sea peaks ta olema naasugune'). Arvestades erinevaid
seoseid koosluse sees (vt. tagapool) voiksime jouda umbes niisuguste, esmapilgul
imelike véideteni: kuna tanavu on Stockholmi kandis palju uruhiiri, siis jérgmisel
aastal peaks Karjalas olema kdvasti tetresid; niisiis, jahimehed, pange pissid valmis...;
3) mojutada tsiklite avastamist. Naiteks muidu korrektselt Ule Eesti kogutud
andmestik e pruugi ndidata hiiretsiklite esinemist, kui eri paigus vonguvad
populatsioonid omasoodu ning andmestikus on eri alad Uhendatud.

Millised on siinkroonsuse esinemise seadusparad? Esiteks see, et Uksteisele
lahematel aladel on slinkroonsus tavaliselt suurem. Teiseks, real juhtudel toimuvad
vonked kaugema kill sama sagedusega, kuid faasinihkega. Seda muddlit
nimetatakse "rulluvateks laineteks' (ingl. travelling waves), mille keskmes asub
vongete léhtepunkt. Mida kaugemal |éhtepunktist, seda suurem on vonke faasinihe,
jarelikult leidub kusagil paik, kus arvukus on vastasfaasis (Uhel miinimum, teisel
maksimum) ja veel kaugemal paik, kus arvukus on taas samas faasis. Et arvukus
muutub pidevalt igas punktis, siis néeb see lihtsustatult valja nagu kontsentriliselt
laiali rulluv lainetus (visake kivi vette ja vaadake). "Rulluvate lainete" kohta
pisindriliste populatsioonides on esimesed tdendid olemas. On nédidatud, et Soomes
levivad lained IBdunast pdhja poole, Prantsusmaal vastupidi. Suuremad avastused
popul atsioonide stinkroonsuse uurimisel seisavad aga ndhtavasti ees.

Ka kaose ja tsiklilisuse Uleminekute uurimine on kémas kasikaes
geograafilise |1d8henemisega. Nimelt on leitud, et tsiikliline dinaamika kaldub olema
laiadel aladel siinkroonne, samas kui kaootiline diinaamika on seda vaid tsna
lokaalselt. Naiteks Norras kaasnes 20. sgjandi algul pisinariliste tsiklilisuse
kadumisega ka geograafilise stinkroonsuse kadumine. See téhelepanek aitab mdista,
milliste liikide voi slisteemide diinaamika vaib ollateistele aladele ekstrapoleeritav.

Mistoimub pisinérilise populatsioonis tsiikli ajal?

Selle, kuidas muutub arvukus, méérab otseselt tasakaal sindimuse, suremuse ning
sisse- ja véljarénde (primaar sete populatsiooniparameetrite) vahel. Nii uruhiirlaste
kui ka janeseliste tsiiklite analtilis néitab, et Uhe tsikli piires voib eristada neljafaasi:
- tdusufaasis on sigivus korge ja suremus madal. Néiteks uruhiirlastel esineb
ebatavaliselt sageli talvist sigimist;
korgseisus, tgpsemalt juba veidi enne selle saavutamist, alaneb jarsult
siindimus ja kasvab suremus, mis tingibki arvukuse kasvu pidurdumise ja
jargnevalangusfaas;
madal seisus on suremus endiselt kdrge ning stindimus madal, ehkki kasvav.

Kokkuvottes on nii stindimus kui ka suremus tihedusest sdltuvad, ent ajanihkega,
mis on tsiklite tekke eeldus. Loogiliselt jérgnev kisimus on, millised faktorid
seesuguse gjanihkega ilmneva tihedusliku regulatsiooni tekitavad. [Teaduslooliselt on
huvitav ja hoiatav, et selle vastuse otsimine oli pikka aega tendentdik. Soltuvalt
sellest, millist teooriat tsiklite tekke kohta pooldati, leiti ka vastavaid tbendeid. Alles
hiljaaegu on toimunud eri teooriate kooskéasitlemine ja slintees.]



Eksogeensed faktorid (vrd. kaLISA 2)
Neid on pohiliselt kaks, Uiks bottom-up, teine top-down pdhimattest 18htuv.

1. Toidutaimede keemilise kaitse ja seemneaastate hiipotees (bottom-up hiipotees).

Koigist voimalikest vélisteguritest on kdige rohkem téhelepanu pélvinud toit, selle
hulk ja kvaliteet. Taimedes leidub herbivooride vastu keemilis kaitseaineid, mida
voOidakse produtseerida vastavalt taimede kahjustamisele. Hiljuti avastati, et
proteinaaside inhiibitorite (ainete, mis takistavad herbivooridel valkude omastamist),
tase oli lemmingute toidutaimedes kdrgeim nende arvukuse maksmumis ja
langusfaasis. Veel enam, pajudel taimedel tuntakse "seemneaastaid’, mil
seemnetoodang Uletab paljukordselt tavaparase. Need aastad esinevad tihti
korrapéraselt, naiteks meie metsapuudel vOi  LOuna-Skandinaavia mustikatel
keskmiselt 3-5 aasta tagant. Segjuures on tdheldatud, et seemneaastad esinevad Uks
aasta enne pisindriliste arvukuse korgseisu, ja sama aastal on madal ka taimede
keemiliste kaitseainete hulk. Seega on just sellel aastal pisinariliste toidulaud
erakordselt rikkalik ja vBimalused arvukuse kdrgseisu saavutamiseks head. Jargmisel
aastal, kui seemneid on véhe ja taim saab suunata oma ressursid keemiliseks kaitseks,
luuakse voimalused nériliste arvukuse languseks.

Kas toidutaimede keemilise kaitse hiipotees pole piisav seletus pisinériliste
tsiklitele? Nahtavasti ei. Uks pohjus on sdlles, et erinevat liiki narilised on
spetsialiseerunud erinevale toidule - seemnetele, lehtedele, samblikele jne. Seega on
raske mdista, kuidas tekib siinkroonsus erinevat liiki pisinériliste diinaamikas, sest
vaevalt mojutavad naiteks biokeemilised muutused korrelistes samaaegselt narilis,
kes toituvad samblikest voi puhmastest. Teiseks on lisastotmiseksperimendid suutnud
tekitada kill arvukuse tdusu, kuid mitte tsiikliks vajalikku langust (LI1SA 2).

Uurijad on esitanud vedl kolm nahtust, mida piisav seletus peaks suutma
pohjendada: 1) miks on pisindriliste tsiklid sarnased samadel aladel kanaliste
arvukuse tsiklitega; 2) miks on kanaliste tsiikkel Uhe aasta vorra pisinériliste omast
maas, 3) miks kaob tsiklilisus Skandinaavias pohjast |6una suunas? Kui
seemneaastad voiksid pdhjendada ka kanaliste head toidubaasi, e seleta see siiski,
miks on nende tsiikkel galiselt hilinenud. Ka e ole ammendavaid seletusi, kuidas
seemneaastate sagedus mojutab tsikli pikkust geograsfiliselt, veel enam - miks
nditeks suurtes Uhtsetes elupaikades tsiklid esinevad, mosaiikmaastikus aga
puuduvad.

2. R66vlioomade mdju hiipotees (top-down hipotees) on seni ainus, mida on edukalt
modelleerimisega jéljendatud.
Naérilistest toituvad roévioomad vdib jagada kolme riihma:
vaheliikuvad spetsialistid - liigid, kes toituvad peaaegu ainult pisinérilistest ega
suuda eriti hasti levida. Need on liigid, kelle sigivus ja arvukus téielikult soltuvad
sellest, millised on kohapealsed saagiolud. Euroopa uruhiirlaste osas on
niisugusteks spetsialistideks eelkdige vaikesed kérplased (nirk, kérp). Just see
loomartihm kaitub sarnaselt Lotka-Volterra mudelile, ja nende arvukus jédb saagi
fluktueeruvast arvukusest faasinihke vorra maha. Kui nérilis on véhe ja
spetsiaiste palju, voideldakse piltlikult eldes |Gpuni - kusagile pole ju minnal;
generalistid - liigid, kellele pisinérilised on kill peamine, kuid mitte ainus toit.
Kui pisinérilisi on palju, siis nendest ka toitutakse, kui vahe, siis |Ulitutakse Umber




monele aternatiivsele saakloomale. Siia kuuluvad néiteks rebane voi kodukakk.
Kuigi generdistide sigivus voib pisiimetgate arvukuse koérgseisuga tunduvalt
paraneda, on nende arvukus siiski palju stabiilsem kui spetsialistidel, sest
generalistid elavad Ule ka nériliste madal seisu aastad,;

nomaadsed spetsialistid - need on réovlinnud, kes suudavad kiiresti ja kaugele
liikuda, ning toituvad valdavalt pisindrilistest. Nomaadid liiguvad seega Uhelt
saagirikkalt alalt teisele, ja paragagu nérilistevaesel aal voivad téaielikult puududa
Nende esindgjaiks on néditeks mitmed kakud.

Roovloomade mdju hipotees véidab, et just vaheliikuvad spetsialistid pohjustavad
pisindriliste arvukuse jarsku langust, kuguures tks pdhjus, miks karplaste arvukus
nériliste oma "kétte saab" vdib olla viimaste arvukuse téusu pidurdumine Uleasustuse
korral. On ndidatud, et kérplaste sigimiskiirus on jérelej6udmiseks piisavalt suur. Veel
enam, uurides raadiosaatjatega mérgistatud uruhiirte saatust joudsid Soome teadlased
jareldusele, et just kérplased olid langevas uruhiirepopulatsioonis pohiline
surmapdhjus, ning et sellest tingitud suremus Uletas uruhiirte sigimispotentsiaali.
Mastagpse eksperimendi kaigus néidatigi, et roovioomade eemalehoidmine
pisinriliste poolt asustatud alalt arvukuse langusfaasis viis nériliste arvukuse uuesti
tOusuteele ja seega peatas tsiikli. Eksperimentaalselt on ndidatud, et piisab kérplaste
I6hnast, et kutsuda esile uruhiirte tugevat stressi: 87% emasloomadest |akkas sigimast,
kdik loomad kdhnusid - tdendoliselt selle tottu, et toitumiseks kulutati véhem aega.

Nomaadide mdju arvatakse seisnevat eelkdige vonkumiste slinkroniseerimises.
Toepoolest, kui Skandinaavias on suured alad siinkroonse diinaamikaga ja nomaadid
liiguvad laiat ringi, siis Eestis erineb tsiklite gjastatus Soome omast tugevasti ja
nomaadide litkumist Eesti ja Soome vahel peaaegu ei toimu.

Roovloomade mdju hipoteesi hea kiilg on, et ta annab seletuse ka eespool
toodud kolmele kiisimusele. Hiipotees kohaselt tulenevad kanaliste tsiklid sellest, et
need on generdistidele aternatiivseks saakloomaks. Aastatel, mil uruhiirte arvukus
(spetsidistide poolt tdugatuna) langeb, tarvitavad generalistid toiduks alternatiivseid
saakloomi ja viivad nende arvukuse ala. Seepérast leiab kanaliste arvukuse langus
aset Uhe aasta vorra pisinariliste omast hiljem. Alternatiivse saagi hipotees ei piirdu
kanalistega. Markantne ndide on Taimdri tundratest, kus pesitseb mitmeid hanesid ja
kurvitsalisi. 1lmnes, et kdigi nende liikide sigivus vonkus Uheaastase faasinihkega
lemmingute suhtes, kusjuures lemmingute tippaastail oli linnupesade ja vanalindude
biomass palju vdiksem kui lemmingutel, madalseisu-aastail aga vastupidi. Seega
polaarrebaste jaoks, kelle diinaamika oli Uldiselt samaaegne lemmingute omaga, olid
linnupesade sagedasem rlustamine teastud aastatel véaltimatu. Seoste keerukust néitab
seegi, et tundras pesitsevad mitmed linnuliigid lemmingutele spetsialiseerunud
réovlindude - néiteks lumekakkude - |dheduses. See aitab neil véltida polaarrebaste
rudstet. Lemmingute madalseisu gjal e hakka aga lumekakud pesitsema ja ka néiteks
pajud haned loobuvad sellest, arvatavasti seet®ttu, et pesartilste risk ilma vdimsa
kaitgata oleks liiga suur.

Geograafiliss mustreid seletab roovioomade moju hipotees spetsialistide ja
generaistide erineva suhtega erinevates piirkondades. Niihasti pShjas kui suurtes
Uhetaolistes elupaikades on alternatiivseid saskloomi védhe ja roovioomade seas
valdavad spetsialistid. Léuna pool, kus ka maastik muutub (tdnu inimtegevuse
mdjule) jarjest killustatumaks, leiduvad aga paremad voimalused generaistidele, kes
saavad olemasolevaid (mitmekesiseid) ressursse paremini &ra kasutada. Naiteks
Lduna-Rootsis on generalistide arvukus suurusjérgu vorra kdrgem kui Lapimaal.




Miks siski on ka tsiklite pikkus erinev? Véidetavalt seepérast, et ka
pisikiskjatest spetsialistid (kérplased) kujutavad endast generaistide jaoks
alternatiivseid saakloomi. Nériliste maksimumile jargnenud aastal, mil nende arvukus
on tugevasti langenud, on Kkéarplaste oma tipus. Generalistide surve kérplaste
populatsioonidele on siis tugev ja arvukust viiakse paragagu alla, et viimased el
suuda "maad nii paljaks stiiia’, kui nad teeksid seda vaheste generalistidega koosluses.
Néiteks kakuliste pesadest voib Eestis leida saagina kérplasi just uruhiirlaste
.kOrgseisule’ jargneval aastal! Seega algab kiiremini ka taastumine nériliste
populatsioonis ja tsiikkel ongi [Ghem.

TOe huvides tuleb siiski mainida, et rodviloomade moju hipotees (mis
Fennoskandias kogub toetust nii modelleerimisest kui ka eksperimentidest) on
sattunud kahtluse alla mdnel pool mujal. Naiteks on Briti saartel leitud 3—4 aastase
perioodiga regulaarsed kOikumised niidu-uruhiire arvukuses aadel, kus
generalistidest réovioomade mdju on piisav, et Fennoskandia mudeli kohaselt tsiiklite
teke alla suruda

Endogeensed faktorid

On selge, et arvukuse muutudes leiavad isendites aset fusioloogilised muutused, mida
kirjeldati eelmises loengus. Isekiisimus on see, kas need muutused pdhjustavad
tsikleid. Eksperimentaalsed uuringud néitavad seda, et e véljarénne, suremus (ka
noorloomade suremus) ega sugukipsuse saavutamise aeg SOltu pisindrilise
populatsioonis (vdhemalt olulisel maéral) asustustihedusest. Tihedusest soltub
suindimus, tépsemalt aastane pesakondade arv. On néidatud, et arvukuse korgseisudele
eelneb ebatavaliselt sage talvine sigimine. Korge arvukuse korral pesakondade arv
vaheneb ja populatsiooni kasv pidurdub. Kuid see e téhenda ved tsiklit. Tsukli
genereerimiseks vajalikku arvukuse langust e ole kaasaegsetes eksperimentides
saavutatud. Seega peetakse praegu tdendoliseks, et tiheduslik regulatsioon pigem
stabiliseerib arvukust, ja selle "kdigutamiseks' on vaja mdnda vélist tegurit.

Eraldi méarkimist vaarib siiski nn. emaefekt, mille tottu on tsikli eri faasides
isenditel stinnipéraselt erinev seisund ning sigimispotentsiaal (vt. LISA 2). limselt on
emaefektil tsiiklite kujundamisel oma osa, kuid milline, seda el teata. MGnede uurijate
arvates voivad niisugused endogeensed muutused tsiikleid pohjustada, teised peavad
isendite kvaliteedis ilmnevaid erinevus pigem arvukuse kdikumiste tagaj arjeks.

LISA 2: Ameerikajanese tsiikkel.

Tsiklilised muutused ameerika janese (Lepus americanus) populatsioonides on teada
juba umbes 200 aastat, kuid nende pOhjused on hakanud selguma ales
suuremastaabiliste eksperimentide kéigus (Krebs et al. 2001). Tsikli pikkus on
keskmiselt 10 aastat ning slndimuse ja suremuse gjanihe (vt. tekstist) eri faasides 1-3
aastat. Esialgsed uuringud néitasid, et haiguste ja parasiitide osatahtsus suremuses on
tagasihoidlik ning suvel toidupuudust e esine, mistbttu eksperimendid keskendusid
kahele vBimalikule tegurile tsikli tekkes — talvisele toidupuudusele ning kiskjate
mdjule.

Talvise toidupuuduse moju hinnati mérgistatud toiduobjektide jalgimisel ning
populatsiooni lisasbdtmisel. Esimene meetod néitas, et ehkki eelistatud toiduobjekti
varudest tarbiti talvel ara 80-90%, oli tarbitu osakaal vaid 20-40% teistest sobivate
toiduobjektidest. Lisasottmispaikadesse, kus Kkatsetati eri tUUpi toiduga, janesed




koondusid, nende konditsioon oli parem ja nende arvukus tGusis markimisvaarselt
vorreldes teiste aladega. Samas e mdjutanud lisasdétmine janeste sigivust arvukuse
kdrgseisus ning arvukuse langus algas nii sodtmisaladel kui ka mujal samal ga ja
samasuguse kiirusega.

Kiskjate mdju hindamiseks jalgiti raadiomargistatud janeste saatust ning
tarastati teatud alad nii, et peamised imetajatest kiskjad sinna e pagsenud (roévlinnud
aga kull). Selgus, et 95% janese suremusest tulenes murdmisest ning murdmise
sagedus oli suurem tsikli korg- ja langusfaasis. Tarastatud aladel aladel vahenes
jarsult tsikli korgseisu ja langusfaas aegne suremus, kuguures lisatoidu andmine
olukorda enam paremaks ei muutnud.

K okkuvottes on ameerika janese tsiiklis oma osa mdlemal uuritud eksogeensel
teguril, kuid kisklus on neist domineeriv. Toidupuudus ndib kaudselt pohjustavat
arvukuse kasvu pidurdumise enne kdrgseisu, mis voimaldab kiskjatel janese arvukuse
»kétte saada’ ja populatsiooni Ule tarbida. Endogeensed tegurid ndivad teatud mééral
seletavat arvukuse kasvufaas — madalseisus ilmuvad populatsiooni sinniparaselt
kdrge produktiivsusega loomad (nn. emaefekt).

Tsiklite mehhanismist siinkr oonsuse mehhanismini

Uksteisele |dhedal asuvad populatsioonid véivad sarnaselt muutuda tanu rannetele
Uhest populatsioonist teise. Arvukuse kdrghetkel on palju vdjarandgjaid, mistottu
arvukus suureneb ka lahialadel. On siiski selge, et niisugune muutus soltub tugevasti
loomade levimisvbimest ja pisiimetgjad e suuda kuidagi lébida sadu ja tuhandeid
kilomeetreid nii, et need Uhtlustaksid arvukuse kdikumis suurtel aladel (kuigi
»hullunud“ lemmingud liiguvad 3-5 km/h). Seega rannete lokaalne mdju vdib
esineda, kuid see e selgita, kuidas saavad sarnaselt muutuda Uksteisest kaugel asuvad
populatsioonid?

Varasemad uurimused plddsid suuremastaabilist stinkroonsust seostada
globaal sete ritmidega, néiteks pédikeseplekkide voi osoonitaseme kdikumisega. Kuid
juba 1953. aastal esitas P. Moran Kanada ilveste tsiklit analilisides idee, mida ntid
tuntakse Morani efektina. Moran rohutas, et kui kahel populatsioonil on sarnane
tihedudlik regulatsioon (s. o. populatsioonisisene kontroll enda arvukuse Ule), siis voib
tugev véline mojutus populatsioone stinkroniseerida, pannes niidelda "kellad 6igeks".
Néiteks ebasobiv ilmastik voib arvukust mélemas tugevasti kahandada ning sarnase
struktuuri  tottu on jargnev arvukuse kasv ja selle pidurdumine mdlemas
populatsioonis sarnane. Morani efekt seega e eelda Uhte kindlat tegurit ega mdju
kindlale populatsiooniparameetrile, vaid tegurid voivad olla milliseid tahes, nagu ka
nende sihtmargiks voib olla nii slindimus kui suremus.

Mérksa hiljem esitati teine hipotees, kuidas suuremastaabiline stinkroonsus
tekib. See pdhineb véga liikuvate r 6ovioomade mdjul pisinérilistele - rodvioomad
liiguvad alati sinna, kus on paragagu kdige rohkem saaki ja vahendavad sedl
saakloomade arvukust Umbritseva keskmise tasemele. [See pOhineb optimaalse
toitumise teooria ja marginaalvaartusteoreemil, mille kohta saab lisa lugeda Raivo
Manni kaitumisokoloogia konspektist.] Néiteks kakud ja ilvesed voivad liikuda
[Uhikese gjaga tuhatkond kilomeetrit ning see on umbes see mastaap, kus reaal selt
tdheldatakse siinkroonsust. Seega Uhtlustavad rotvioomad pisiimetgjate arvukust
maastikul.
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