Loomade populatsioonidünaamika

Miski liigi populatsioonidünaamika uurimine ehk siis jutt sellest, kuidas teooriast reaalse loomapopulatsiooni juurde edasi minna
kirjutas Toomas Tammaru mais 2002, sätistatud veebruariti 2003-2007
1. Üldisest teooriast reaalse populatsiooni juurde - mida tahame teada 
Miski liigi populatsioonidünaamika uurimine tähendab järgmiste  ülesannete lahendamist:

- seletada populatsioonide arvukuse/ tiheduse vaadeldavaid (tasakaalulisi) väärtusi, ka seda ja sedakaudu, miks eri kohtades need väärtused erinevad;

- seletada dünaamika iseärasusi (arvukuse kõikumisi, võnkumiste regulaarsust või selle puudumist),  jällegi ka seda ja sedakaudu, miks eri kohtades need asjad erinevad;

- ennustada kas miski faktori mõju või üldisemalt populatsiooni arvukust miski aja peale ette (seda nii praktilisest vajadusest kui ka testimaks meie teoreetilist arusaamist).

Need ‘sedakaudud’ tähendavad siis seda, et tiheduse või selle muutumise pildi erinevused eri kohtades või ajahetkedel annavad olulist informatsiooni tihedust määravate faktorite kohta. Kui miski liik saavutab kõrgemad populatsiooni tiheduse tasakaalulised väärtused kohtades, kus teatud kiskja puudub, siis võib ju sellest midagi järeldada selle kiskja olulisuse kohta kõneluse liigi populatsioonidünaamikas. 

Teoreetilises osas modelleerisime populatsiooni arvukust ja selle muutusi enamasti küsimata, milline reaalne faktor (keskkonna parameeter) on nende muutuste taga. Üldises teoorias ei huvitanud meid, milline tegur põhjustab kas r-i või K stohhastilisi võnkumisi või mis paneb paika K väärtuse populatsiooni jaoks. Reaalse populatsiooni uurimisel küsime aga enamasti just seda.    

2. Limiteerivad faktorid ja nende jaotus        
Populatsioonidünaamikas räägime limiteerivatest faktoritest (limiting factor) ehk siis faktoritest, mille väärtuse või taseme muutus mõjutab populatsiooni arvukust. Iga liigile oluline keskkonna komponent ei ole tingimata limiteeriv faktor - kui midagi põhimõtteliselt olulist on alati ülekülluses, siis ta ei limiteeri. Nii võib potentsiaalsete pesapaikade arv olla limiteerivaks teguriks rasvatihasele (nt noores männimetsas) kuid kindlasti pole seda metsvindile.

Limiteerivad faktorid võib rühmadeks jaotada järgmistel alustel:

- biootilised ja abiootilised, ehk kas mõju tuleb elusast või eluta loodusest;

- tihedusest sõltumatud (density independent) ja tihedusest sõltuvad (density dependent) vastavalt siis sellele, kas faktori mõju populatsiooni suhtelisele kasvukiirusele (isendit isendi kohta aastas) sõltub populatsiooni tihedusest. Enamasti mõistame tihedusest sõltuvuse all negatiivset tihedusest sõltuvust (negative density dependence), kuid ka positiivne tihedusest sõltuvus on põhimõtteliselt võimalik ja eriolukordades ka realiseerub, vt loeng edaspidi. Abiootilised faktorid (nt siis ilm) on enamasti tihedusest sõltumatud (torm tapab tüüpilisel juhul sama suhtarvu populatsioonist - sõltumata populatsiooni arvukusest), paljud biootilised faktorid on tihedusest sõltuvad (nt haigus tapab tüüpiliselt seda suurema osa populatsioonist, mida kõrgem on populatsiooni arvukus).


Konkreetse populatsiooni dünaamika uurimisel on keskseks ülesandeks leida just tihedusest sõltuvad faktorid eelkõige, sest vaid nende abil saab seletada tasakaalulisi tihedusi ja regulaarset dünaamikat! Mööndus - rõhutatud tähelepanu tihedusest sõltuvatele faktoritele on õigustatud eelkõige seoses teooriakeskse lähenemisega, sest just need on need faktorid, mis teoreetikule huvi pakkuvaid nähtusi tekitavad. Kui meie praktiline eesmärk on aga ennustada miski kahjuri või kaitstava liigi arvukust järgmisel aastal, siis on iga faktori tähtsus mõõdetav mõistagi tema mõju tugevusega, ehk siis potentsiaalse mõjuga populatsiooni arvukusele - sõltumata sellest, kas see mõju on tihedusest sõltuv või mitte.


Oluline - vaid tihedusest sõltumatute faktorite mõjul populatsiooni arvukus pikas perspektiivis kas kasvab või kahaneb lõpmatult vaatamata juhuslikele fluktuatsioonidele, pikaaegset püsimist miskite arvukuse väärtuste vahel (mida reaalsed populatsioonid ju teevadki) ei saa seletada vaid tihedusest sõltumatute faktorite mõjuga! Võib muidugi olla, et tihedusest sõltuvad faktorid toimivad ainult kas väga madala või väga kõrge populatsiooni tiheduse korral ja vahepeal on lai arvukuste vahemik, kus populatsiooni arvukust mõjutavad faktorid on suisa sõltumatud tihedusest.


Mõistmaks eelöeldut tuletame meelde eespoolset juttu stohhastilise eksponentsiaalse kasvu kohta - vaatamata stohhastiliste võnkumiste poolt tekitatud kasvugraafiku “karvasusele” on selle üldine suund ikka kas üles või alla. Nii pole see vaid juhul, kui r on täpselt null, aga selline võimalus on rangelt võetult lõpmatult väikese tõenäosusega. Ehk siis see eelpool pikalt räägitud logistiline kasv koos oma K-ga, millele populatsiooni tihedus läheneb sünnib ikka tihedusest sõltuvate faktorite  


Pane veel tähele, et üksi see, et r (logistilise kasvu mudeli mõistes) on ühes kohas suurem kui teises, ei seleta veel tingimata erinevaid tasakaalulisi tihedusi, kõrgem r tähendab kindlasti vaid seda, et see tasakaaluline tihedus saavutatakse varem. Milline on r-i osa tasakaalulise tiheduse määrajana, see sõltub konkreetsest mudelist.

3. Populatsiooni regulatsioon - tihedusest sõltuvate faktorite toime, nende klassifitseerimine

Vaid tihedusest sõltuvad limiteerivad faktorid võivad reguleerida populatsioone, st tuua keskkonna kandevõime ületanud populatsioonid maa peale tagasi. Seega võib tihedusest sõltuvaid limiteerivaid faktoreid nimetada ka reguleerivateks faktoriteks.  Iga limiteeriv faktor ei pruugi olla reguleeriv, nt temperatuur võib mõjutada populatsiooni kasvukiirust ja läbi mitme vaheetapi ka K’d, aga selle mõju pole tihedusest sõltuv ja nii pole ta ka reguleeriv faktor. Tihedusest sõltuvate faktorite uurimisel küsimegi just, et miks hakkab populatsiooni suhteline kasvukiirus arvukuse tõustes kahanema ja miks muutub ta K ületamisel negatiivseks.

Tihedusest sõltuvad faktorid võib jagada rühmadeks järgmistel alustel:

-
 sündimust ja suremust (aga ka emigratsiooni ja immigratsiooni) mõjutavaiks;

-
 eksogeenseteks ja endogeenseteks;

-
 eksogeensed top down ja bottom up efektideks. See “üles” ja “alla” tähendab troofilisi tasemeid - kas efekt tuleb nende kaudu, keda uuritav loom sööb, või nende kaudu, kes teda söövad;

Nagu logistilise kasvu teoorias oli juttu ja näitedki toodud, võib populatsiooni kasvu kiirus hakata tiheduse tõustes vähenema kas sündimuse vähenemise või suremuse kasvu tõttu.

Kõrgem populatsiooni  tihedus võib vähendada populatsiooni kasvu kiirust  järgmisel viisil (eksogeensed faktorid):

-
 mõjud “ülevalt alla” - top down effects, st kiskjate ja parasiitide mõju, seda siis kas läbi funktsionaalse (siin mõtleme eelseletatud mõttes just III tüüpi funktsionaalvastust - st kiskjad ja parasiidid söövad ära seda suurema osa saaklooma populatsioonist, mida tihedam viimane on) või arvulise vastuse (functional vs numerical response) kiskjate poolt, oluline vahet teha. Arvuline vastus tähendab, et saaklooma arvukuse suurenemine viib kiskja populatsiooni arvukuse suurenemisele, mis siis hakkab omakorda pärssima saaklooma populatsiooni (Lotka-Volterra loogika). Funktsionaalvastus tähendab, et rohkem saakloomi süüakse ära kiskja käitumise muutumise tõttu. Siin kontekstis sobib (III tüüpi) funktsionaalvastuse näiteks olukord, kus kiskja lülitub ümber kasutama parasjagu kõige arvukamat saaklooma. Oluline on ka ruumis ilmnev funktsionaalvastus - kiskjad võivad üles leida saaklooma kõrgema tihedusega kohad ja sinna kokku koguneda (agregeeruda). Saaklooma populatsiooni arvukuse jälgimisel lühikese ajavahemiku jooksul võib see üsna ükskõik olla, kas tegemist on arvulise või funktsionaalvastusega, kuid väga oluline on see ennustamaks süsteemi dünaamikat kaugemale ette. Nii näiteks tuleb III tüüpi funktsionaalvastusel kunagi lagi vastu (küllastub, sealt edasi enam ei reguleeri), arvulisel vastusel ei pruugi.

-
 mõjud “alt üles” - bottom up effects - mõjud läbi toidubaasi, kiskjate puhul ilmne, aga sageli ka herbivooride puhul. Seejuures on oluline nii toidu hulk kui ka kvaliteet;

-
 mõjud läbi ruumi hõivatuse, sageli vahendatud biootiliste interaktsioonide poolt, kas siis liigikaaslastega või teiste liikidega.


Loomulikult esineb sageli mitmete faktorite koosmõju, nii võib kehvemat toitu söönud või parasiteeritud loom olla kiskjatele kergemaks saagiks. Sellisel puhul võib tekkida olukord, kus erinevad suremust põhjustavad faktorid pole oma mõju poolest liituvad ehk aditiivsed. Ehk siis kui kiskja puudumisel põhjustaksid parasiidid p looma surma ja kiskja parasiitide puudumisel k looma surma, siis kiskjate ja parasiitide kooselu korral ei pruugi surnud loomade hulk olla sugugi p+k, vaid sellest oluliselt väiksem. Seda siis sellepärast, et kiskja võib maha murda eelistatult just need loomad, kes oleksid ka muidu parasiitide kätte surnud. Võib tekkida suisa paradoksaalne olukord, kus kiskja populatsiooni arvukus võib oma (ainukese) saaklooma populatsiooni arvukus hoopistükkis mitte mõjutada) - sellisel puhul öeldakse, et kisklus põhjustab kompensatoorsest suremust.


Ülalseletatust ilmneb ka, miks on looduses surma põhjuse määramine ja eri suremusfaktorite mõju kvantitatiivne hindamine keeruline kuni võimatu ettevõtmine – kui põder langes hundi saagiks, sest ta oli nälga jäänud – kas ta suri siis nälga või kiskluse läbi?

Endogeensed tihedusest sõltuvad faktorid vähendavad populatsiooni suhtelist kasvukiirust ilma muud liiki organismide vahenduseta. Sellised on näiteks stressist tingitud haigused, populatsiooni geneetilise struktuuri muutused (kasvufaasis nõrgem valik ja “kehvade geenide akumuleerumine” - vahepeal populaarne hüpotees, praegu vist mitte eriti), tihedusest sõltuv emigratsioon või hajumine (dispersal) ning ka adaptiivne reproduktiivne enesepiiramine (ei pea seletama rühmavalikuga! - lihtsalt sõltub järglaste arvu optimum populatsiooni arvukusest).

Tihedusest sõltumatute faktorite mõju seisneb

-
 stohhastika ehk juhuvariatsioonide tekitamises, aga mitte ainult:

-
  miski tihedusest sõltumatu suremusfaktor võib viia populatsiooni tiheduse nii madalaks, et miski tihedusest sõltuv faktor saab reguleerima hakata - nt III tüüpi funktsionaalvastusega kiskja reguleerib saaklooma populatsiooni vaid teatud lävitihedusest allpool (vt loengut eespool) ja tihedusest sõltumatu faktor võib selle tiheduse nii madalaks viia, et see regulatsioon käivitub. Seega on igati realistlik oletada tihedusest sõltumatute ja tihedusest sõltuvate faktorite koosmõjusid ehk interaktsioone;

-
 ilmselt enamikus olukordades on olulisimateks tihedusest sõltumatuteks faktoriteks mitmesugused ilma mõjud.

Abiootilised faktorid on ehk tüüpiliselt tihedusest sõltumatud, kuid erandeid võib siingi olla (nt ehk pesapaikade ammendumine). Tihedusest sõltumatu abiootiline faktor võib mõistagi interakteeruda (koosmõju omada) biootilise faktoriga: lumeta talve saabumine ei sõltu kuidagi mingitegi liikide populatsioonitihedusest (peale kasvuhooneefekti põhjustava inimese), siiski sureb paljusid neist sellisel talvel rohkem biootiliste faktorite mõju läbi ja see koosmõju võib igati olla tihedusest sõltuv.

4. Metoodilised lähenemisviisid populatsioonidünaamika uurimisele
Limiteerivate faktorite uurimine võib põhimõtteliselt toimuda kahte moodi - vaatluse ja katse teel. Kui me vaid vaatleme loodusest toimuvat, siis on tegu korrelatiivse uurimusega - me ise miskite parameetrite väärtusi ei muuda, selline on key factor analysis. Teine võimalus on katseline ehk eksperimentaalne ehk manipulatiivne, kus me teadlikult muudame faktorite väärtusi ja uurime muutuste mõju populatsiooni arvukusele.

Korrelatiivne lähenemine võimaldab välja selgitada  faktorite olulisuse uuritava populatsiooni dünaamikas, olulised öeldakse olevat key factors. Selline korrelatiivne analüüs ei anna aga otsest selgust seoste põhjuslikkuse kohta, vt allpool. 


Pane tähele, et faktori olulisus populatsioonidünaamikas ei sõltu otseselt sellest, palju ta suremust tekitab, vaid sellest, et palju on tema poolt tekitatud suremuses varieeruvust, olgu siis tihedusest sõltuvat või sõltumatut. No seda sellepärast, et kui millegi kätte sureb igal aastal 95% populatsiooni isenditest alati ja igal pool, siis see konstantne suremus - olgugi ta väga suur - ei seleta meile miskeid erinevusi ei ajas ega ruumis.


Key faktorite identifitseerimiseks key factor analysis - matemaatilise statistika meetoditega uuritakse, kui palju miski faktori mõju arvesse võtmine parandab mudeli seletusvõimet (ehk siis mitu protsenti populatsiooni arvukuste dispersioonist mudel seletab peale ühe või teise faktori arvesse võtmist ehk mudelisse kaasamist). Peale mõju tugevuse on sellisel viisil võimalik uurida tihedusest sõltuvust - nii näiteks võib uurida, kas ühe või teise faktori poolt põhjustatud suremus on korrelatsioonis populatsiooni arvukusega. Veelgi enam - uurida võib ka ajanihet tihedusest sõltuvuses - nt saab näidata, et suremus miski faktori läbi on paremini seletatav populatsiooni arvukusega miski aeg tagasi, mitte arvukuse hetkeseisuga.

Katselises lähenemises limiteerivate faktorite uurimisele ilmneb katselise lähenemise üleüldine eelis - katse võimaldab põhjuslike seoste ühemõttelist tuvastamist. Kui me näeme looduses korrelatsiooni kahe muutuja - x ja y - vahel, siis ei tea me, kas x mõjutab y-t või vastupidi või on põhjuslikud seosed hoopis kuskil mujal ja korrelatsioon x ja y vahel tekib kaudselt. Kui me aga katses muudame ehk manipuleerime x väärtusi ja näeme vastavat muutust y väärtustes, siis võib sellega tõestatuks lugeda, et x-l on põhjuslik mõju y-le. Konkreetse võimaliku näitena - kui tuvastame looduses korrelatsiooni mustika saagikuse ja leethiire populatsiooni tiheduse vahel, siis sellest faktist ainuüksi ei tea me järeldada, kas mustika saagikus mõjutab leethiire arvukust või vastupidi, või sõltuvad mõlemad miskist kolmandast faktorist, näiteks ilmast, ning pole kumbagi pidi põhjuslikus seoses omavahel. Erinevate faktorite väärtuste manipuleerimine on muidugi erineva keerukusega ettevõtmine - paljudele loomadele saab kergesti toitu juurde anda, ilma manipuleerimine on aga pea võimatu.

5. Arvukuse (regulaarsete) muutuste uurimine
Nii, peale populatsiooni arvukuse (tasakaaluliste) väärtuste seletamise huvitab meid siis ka dünaamika iseärasuste seletamine. Regulaarsed võnkumised populatsioonide arvukuses ehk tsüklilisus on siis eriti huvitav ja seletamist vääriv olukord - seda nii asja enda pärast kui ka seepärast, et tsüklite uurimine annab meile asjalikku infot tihedusest sõltuvate faktorite kohta, mis siis võivad olla olulised ka mittetsüklilistes olukordades, kuid seal võib neid raskem olla tuvastada ja uurida.

Regulaarsete võnkumiste teke, vaja identifitseerida:

-
 mehhanismid, mis regulaarseid võnkumisi tekitavad;

-
 mehhanismid, mis regulaarseid võnkumisi summutavad;

-
 faktorid, mis tekitavad müra ehk stohhastilisi mitteregulaarseid võnkumisi ning mis seeläbi deterministlikke tsükleid segasemaks teevad.

Mis tekitab regulaarseid võnkumisi - eks ikka ajanihe (time lag), mis võib tekkida erinevatel põhjustel. Vaja identifitseerida, kas ajanihe tekib elukäigust tulenevalt (et siis populatsioon ise reageerib oma tihedusele ajanihkega, nt populatsiooni diskreetsest kasvust tulenevalt, vt teooria osa)  või tekib miskist biootilisest interaktsioonist nagu Lotka-Volterra dünaamikast näiteks või toidutaime kvaliteedi langusest peale selle taime söömist herbivoori poolt (ehk siis mõlemal juhul interakteeruv populatsioon reageerib viivitusega). Ajanihke tuvastamiseks tuleb siis uurida miski populatsioonidünaamikat mõjutava parameetri sõltuvust populatsiooni arvukuse väärtustest miski aeg tagasi.

Regulaarseid võnkumisi summutavate faktorite näiteks on generalistkiskjate III tüüpi funktsionaalvastus - nad võivad kiiresti ümber spetsialiseeruda kasutama parasjagu arvukaimat saakloomaliiki, selline mehhanism töötab kahtlemata tsüklitele vastu - nagu keegi nina välja pistab, nii see ka kohe alla surutakse. Tegelt igasugune ilma ajanihketa negatiivne tihedusest sõltuvus kaldub tsüklilisust summutama - et kui kuskil tihedus tõusma hakkab, siis kohe sinna kallale. Selline stsenaarium on aga tõenäosem realiseeruma just funktsionaalvastuse puhul - kiskja  arvuline vastus ei saa ilma ajanihketa olla, see ajanihe võib aga väga väike olla juhul, kui kiskjal (parasiidil) on oluliselt lühem põlvkonnakestus kui saakloomal (peremehel).

Oluline seega: spetsialistkiskja (sööb ainult meid huvitavat saaklooma) kaldub regulaarset tsüklilisust tekitama (vastavalt Lotka-Volterra loogikale siis), generalistkiskja (sööb igast loomi) kaldub regulaarset tsüklilisust summutama.

Müra moodustavad stohhastilised ehk siis juhuslikult varieeruvad tihedusest sõltumatud faktorid, müra võib olla nii tugev, et regulaarne tsüklilisus ei paista selle alt välja, kuigi seda tekitavad mehhanismid on olemas.

6. Empiiriline mudel kui arusaama esituse viis

Arusaamine miski populatsiooni dünaamikast tipneb on spetsiifilise empiirilise mudeli koostamisega. Selline mudel kirjeldab kvantitatiivselt eri faktorite mõju populatsiooni arvukuse muutusele, kasutatavad matemaatilised seosed ei pea tingimata peegeldama tegelikke interaktsioonimehhanisme, piisab formaalsest vastavusest; parameetrid hinnatakse loodusest. Selline mudel on seega põhimõtteliselt erinev eespoolsetes loengutes vaadeldud teoreetilistest mudelitest.


Mudel sobib, kui ta kirjeldab kasutada olevaid andmeid, aga mineviku kirjeldamiseks võib koostada lõpmatu hulga ühtviisi sobivaid matemaatilisi mudeleid - neist õige valimise kriteerium on mudeli ennustusvõime.

**************** jutu lõpp ************************

