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protsessid. Alleelisagedusi ja nende määratud fenotüüpide 
jaotust populatsioonis võivad muuta ka juhuslikud protses-
sid – seda nähtust nimetatakse geenitriiviks (genetic drift). 
Sel on eriti oluline roll väikestes populatsioonides, kus gee-
nitriiv võib põhjustada mõne alleeli täielikku kadumist 
ka juhul, kui looduslik valik selle püsimist soosib. Lisaks 
võivad alleelide sagedused muutuda ka isendite või nende 
sugurakkude liikumise tõttu populatsioonide vahel – seda 
nimetatakse geenisiirdeks (gene flow). Lisaks vertikaal-
sele ehk põlvkonniti käivale geenisiirdele on tuvastatud ka 
horisontaalset geenisiiret ehk horisontaalset geeniüle-
kannet (horizontal gene transfer), mille käigus liiguvad gee-
nid ühelt organismilt teisele üle muul viisil kui paljunemise 
kaudu. Kõige enam on seda tuvastatud ja uuritud bakteritel, 
eriti seoses antibiootikumiresistentsuse levimisega mitte 
üksnes populatsiooni sees, vaid ka populatsioonide vahel. 
Samuti on horisontaalset geenisiiret tuvastatud ka muude 
resistentsuste levimise puhul, näiteks põllumajanduses. 
Horisontaalses geeniülekandes võivad geenid hüpata ka 
liikide ja koguni eluslooduse riikide vahel – on tuvastatud 

JOONIS 8a. Loodusliku valiku mehhanism. 

1 Ületootmine 
Kõik organismid saavad rohkem järglasi 
kui jõuab suguküpsuseni

2 Varieerumine 
Populatsiooni kuuluvad isendid erinevad 
üksteisest oma tunnuste poolest

4 Kohastumine
Rohkem paljunevate isendite tunnused 

saavad populatsioonis tavalisemaks

3 Valik 
Mõned isendid elavad kauem ja 
paljunevad rohkem kui teised
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geeniülekandeid bakteritelt nii seentele, taimedele kui ka 
loomadele, ent samuti eri liiki taimede, seente ja loomade 
vahel kõikides omavahelistes kombinatsioonides.

Oluline on nende kahe protsessi arvestamine evolut-
sioonilises ökoloogia seetõttu, et mõlemad võivad pakkuda 
alternatiivseid seletusi ja mõjutada loodusliku valiku toimi-
mist. Nii võib mõni ökoloogiline tegur avaldada valikusur-
vet (selection pressure) mõnele fenotüübile või tunnusele. 
Näiteks kliima soojenemisel saavutaks kõrgema kohasuse 
loom, kes ei muuda talveks karva valgeks – karvkatte vär-
vus on tunnus, millele avaldab valikusurvet kliima. Kui aga 
tegemist on väikese loomapopulatsiooniga, milles geenit-
riivi tõttu puudub karvkatet talvel pruunina hoidev alleel, ei 
ilmne vaatamata tugevale valikusurvele karvkatte värvuses 
evolutsioonilisi muutusi. 

Seega on populatsioonis loodusliku valiku toimimise 
eelduseks vajalik, et populatsioonis oleks a) fenotüübiliselt 
varieeruv, b) fenotüübiliselt varieeruv nii, et varieeruvus 
põhjustab erinevusi kohasuses ja c) fenotüübiliselt variee-
ruv nii, et vähemalt osa varieeruvusest oleks geneetiliselt 
määratud. Nii kohasuse kui ka loodusliku valiku mõõtmine 
on loodusteadustes keeruline, mistõttu asendatakse mõõde-
tavate nähtuste ranged definitsioonid tihtipeale operatsioo-
nilistega – mõõdetakse ikkagi seda, mida saab mõõta, ning 
püütakse samal ajal aru saada, kuidas ja mil määral need 
parameetrid ikkagi loodusliku valiku, kohasuse ja muuga 
seostuvad. Kohasuse hindamiseks kasutatakse sageli orga-
nismide kindlaksmääratud tunnuseid, mis eeldatavasti on 
kohasusega tihedalt seotud. Sealjuures ei pruugi järglaste 
arv igas olukorras sobida, kuna arvukad järglased ei ole alati 
kõrge elumuse või viljakusega. 

Näiteks lutslaste sugukonda kuuluva kolme liigiga kala-
perekonna molva (Molva sp) üks isend võib sigimisperioodi 
käigus heita kuni 60 miljonit marjatera, ent täisealiseks 
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saab nendest hinnanguliselt palju vähem kui 1%. Seetõttu 
on palju parem kohasuse mõõde suguküpsuse saavutanud 
ülejärgmise põlvkonna järglaste arv. Mõne organismi heaks 
kohasuse mõõduks võib olla ka eluiga või kehasuurus – näi-
teks saab seda rakendada puude puhul.

Looduslikku valikut saab jaotada kolmeks tüübiks. Stabi-
liseeriva valiku (stabilising selection) korral saavutavad kõr-
geima kohasuse kindla tunnusväärtusega indiviidid ja valik 
soosib just seda väärtust. Selle tulemusel peaks tunnuse 
varieeruvus populatsioonis aja jooksul vähenema. Näiteks 
kui ühes ökosüsteemis on stabiilselt piisavat toiduressurssi 
või kindlat saakloomaliiki, võib seda tarbiva kiskjaliigi isen-
dite kehasuurus nihkuda aja jooksul selle saakloomaga seo-
tud optimumi suunas. Suunava valiku (directional selection) 
korral on kõrgem kohasus populatsioonis neil isenditel, kel 
on mingisuguse tunnuse suhtes keskväärtusest kas suu-
rem või väiksem väärtus. Suunav valik viib populatsiooni 
keskmise fenotüübi keskkonnaga paremasse vastavusse, 
eriti juhul, kui keskkond on muutunud või muutumas (nt 
kliimasoojenemisel). Kui kliimasoojenemise tõttu hakka-
vad järves vetikad rohkem vohama ja neist toituvad kalad 
kasvavad suuremaks, võib looduslik valik soodustada ka 
nendest toituva kiskja kehasuuruse suurenemist. Lõhes-
tava valiku (disruptive selection) korral saavutavad kõrgema 
kohasuse isendid, kelle tunnuse väärtus on kas suurem või 
väiksem kui keskväärtus, samas on keskväärtusega isendid 
ebasoodsamas olukorras. Kui ökosüsteemist kaob kiskjaliigi 
tavalisem saakloom ning alles jäävad liigid, kes on harju-
muspärasest saagist kas oluliselt suuremad või väiksemad, 
võivad osa kiskjaliigi isenditest spetsialiseeruda väiksema-
tele ja osa suurematele saakloomadele. Selle tagajärjel võib 
kiskjaliigi kehasuurus populatsioonis lahkneda.

Looduslik valik toimib üldjuhul isendi tasemel, täpse-
malt isendi pärilikkusmaterjalis leiduvate alleelide tasemel.  
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Looduslik valik võib seega soosida neidsamu isendi tunnu-
seid, mis samaaegselt soosivad ka kogu populatsiooni kasvu, 
kuid mitte alati – evolutsioon võib viia ka selliste tunnuste 
kujunemiseni, mis on populatsioonile tervikuna kahjulikud 
ja vähendavad populatsiooni järglaste koguarvu. Isendi ja 
populatsiooni tasandil toimuvaid evolutsiooniprotsesse on 
seepärast kohati väga keeruline teineteisest eraldada. See-
tõttu on oluline eristada isendivalikut (individual selec-
tion) rühmavalikust (group selection). Viimase järgi peak-
sid evolutsioonis edu saavutama alleelid, mis parandavad 
terve populatsiooni või organismide rühma sigimisedu-
kust. Kaasaegse evolutsiooniteooria kohaselt toimub evo-
lutsioon aga eranditult alleelide ja seega isendite tasemel 
– edasi kanduvad alleelid, mis tagavad nende kandjatele 
parema sigimisedukuse –, mistõttu ei ole asjakohane väita, 
et teatud tunnused või käitumismustrid on tekkinud vaid 
selle pärast, et need on kasulikud liigile või populatsioo-
nile. Populatsioonides levivad eelkõige alleelid, mis tõsta-
vad populatsiooni kuuluvate isendite kohasust. Sellega võib 
küll populatsiooni tervikuna kasvada, ent loodusliku valiku 
otsene sihtmärk on siiski indiviid, mitte liik.
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Elukäigutunnuste evolutsioon

Väga tähtis mõiste evolutsioonilises ökoloogias on elukäi-
gutunnus (life history trait) ehk tunnus, mis on otseselt 
seotud kohasusega ja määrab organismi eri eluetappide 
kulgemise tema eluajal. Olulisemateks elukäigutunnusteks 
on eluiga, kasvukiirus, vanus suguküpsuse saavutamisel, 
sigimispingutuste arv elu jooksul ning järglase arv ja suu-
rus. Elukäigutunnused kirjeldavad tüüpiliselt organismile 
kättesaadavate ressursside (nt energia või aja) jaotust ellu-
jäämise, kasvu ja paljunemise vahel – kui palju aega ja ener-
giat kulub näiteks suguküpsuseni jõudmiseks või sigimiseks 
(joonis 8b). Looduslik valik võib viia kas väga lühiealiste või 
väga pikaealiste, sadu aastaid elavate organismide evolut-
sioonini. Kuigi pikk eluiga võimaldab paljuneda rohkematel 
kordadel ja seeläbi kohasust suurendada, on elamine loodu-
ses alati seotud paljude riskidega. Mida varem sigima hakata 
ja rohkem korraga järglasi saada, seda väiksem on risk huk-
kuda enne paljunemiseni jõudmist. 

Selliseid liike, kes teevad elu jooksul ainult ühe paljune-
mispingutuse ja seejärel surevad, nimetatakse loomariigis 
semelpaarseteks (semelparity) ja taimeriigis monokarp-
seteks (monocarpic). Neid organisme, kes aga paljunevad 
elu jooksul korduvalt, nimetatakse loomariigis iteropaar-
seteks (iteroparity) ja taimeriigis polükarpseteks (polycar-
pic). Monokarpsed on näiteks kõik üheaastased ja kaheaas-
tased taimeliigid, aga ka paljud pikaealisemad taimed nagu 
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agaavid, bambused ja mõned palmid. Mõnedel bambustai-
medel võib elu ainsa õitsemiseni minna kuni sada aastat. 
Kaladest on semelpaarsed näiteks lõhilased, ent neid leidub 
ka kahepaiksete (mõned lehekonnad perekonnast Hyla), 
roomajate (Madagaskari saarel elav kameeleon Furcifer 
labordi) ja väikeste putuktoiduliste kukkurloomade (pere-
konna kukkurhiir Antechinus mitmed liigid, kelle isasloo-
mad sageli sigimispingutuse tagajärjel surevad) seas. Selg-
rootute loomade hulgas esineb semelpaarsust sagedamini, 
ent ka nende seas sureb paljunemispingutuse tagajärjel 
üldjuhul emasloom, mitte isane. 

Evolutsiooni semelpaarsuse või iteropaarsuse suunas või-
vad soodustada väga erinevad faktoreid. Kui paljunevate isen-
dite suremus on kõrge, võib just semelpaarus tagada kõrgema 
kohasuse – isend ei pruugi järgmise sigimis- ehk paljunemis-
korrani ellu jääda. Kui aga noorjärkude suremus on suur ja ajas 
varieeruv, on riskide maandamiseks soodsam paljuneda mitu 
korda. Lisaks määrab strateegia edukuse paljunemiskorraga 
seotud kasu-kulu suhe. Samad faktorid võivad iteopaarsetel 
liikidel mõjutada ka paljunemiskordade sagedust ja nendesse 
panustamise määra. Näiteks ühe suure sigimiskorra eeliseks 
võib olla looduslike vaenlaste ressurssidega üleküllastamine. 
Seemneaastal (masting year) paljunevad paljud puuliigid (nt 
tamm, lepp, lehis) iga nelja-viie aasta järel oluliselt suuremas 
mahus kui tava-aastatel. Ühest küljest toimub see siis, kui 
paljunemistingimused on parasjagu väga soodsad, teisalt ei 
pruugi näiteks kohalik metsseapopulatsioon sellise saagi kor-
ral kõiki tammetõrusid jõuda ära süüa ja tõenäosus, et mõni 
tõru edukalt idanema läheb, on palju suurem kui tava-aastal. 
Sarnane strateegia on plieteesia (plietesia), kus monokarp-
sed taimed paljunevad ühes populatsioonis korraga ja teevad 
seda pikka aega. Näiteks Indias kasvav karusõraliste sugu-
konda (Acanthaceae) kuuluv käbiõie perekonna põõsas Strobi-
lanthes kunthiana õitseb kogu populatsiooniga keskmiselt iga 



339

12 aasta järel. Põhja-Ameerika 
tsikaadid on tuntud analoogse 
semelpaarse paljunemise poo-
lest – kõige pikema paljune-
mistsükliga liikide (perekon-
nast Magicicada) elutsükkel 
kestab 17 aastat, millest 99,5% 
veedavad nad maa all nümfi 
ehk poolsuguküpse noore 
staadiumis. 

Järgmiseks oluliseks elukäi-
gutunnuseks on kehasuurus. 
Looduses eksisteerib väga lai 
organismide kehasuuruse spekter – alates silmaga nähta-
matutest organismidest kuni hiigelsuurte vaalade, puude ja 
teiste eluvormideni. Suure keha kasvatamiseks kulub roh-
kem aega ja sellega kaasneb hind – suurem tõenäosus surra 
ilma järglasi tootmata. See on eriti kriitiline nende paljude 
liikide puhul, kes alustavad paljunemist alles pärast kasvu 
lõppemist. Paljudel organismidel on suur keha seotud pikema 
elueaga ja sageli saavutavad nad suguküpsuse alles kõrges 
vanuses. Näiteks atlandi polaarhai (Somniosus microcep-
halus), maailma kõige pikema teadaoleva elueaga selgroogne 
loom, võib elada kuni 400-aastaseks ja saavutab suguküp-
suse alles 150-aastaselt. Paljude taimede korral see nii ei ole 
– paljunemisega alustatakse juba esimestel eluaastatel, kuid 
kasvamine jätkub veel palju aastaid. Selline eristumine võib 
olla seotud taimede modulaarse kehaehitusega – nad koos-
nevad enam-vähem sõltumatutest moodulitest (nt okstest, 
juureharudest, võsudest), mis aja jooksul surevad ja asen-
duvad uutega. Paljude loomadel sellist uuenemist ei esine: 
isendite keha üha vananeb, mis seab piirangu nende elueale. 
Kuigi suure kehasuurusega kaasneb hind (kõrgem suremus 
enne paljunemisikka jõudmist), on sel teatud tingimustes ka 
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olulisi eeliseid. Need hõlmavad füsioloogilisi eeliseid, nagu 
kehatemperatuuri hoidmist külmas kliimas, või pakuvad 
eeliset konkurentsis või kaitses kiskjate eest.

Niisiis kirjeldavad elukäigutunnused kõige üldisemaid 
organismide ehituslikke printsiipe, nende eksistentsi kes-
tust, eri arengujärkude ajastust ja paljunemise strateegiat. 
Evolutsioonilise ökoloogia ülesandeks on lahti mõtestada, 
milliste ökoloogiliste tingimuste tõttu need elukäigutun-
nused looduses varieeruvad.
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Evolutsioon kui ökoloogiline 

optimeerimisülesanne   

Teaduslikud uurimisküsimused evolutsioonilises ökoloo-
gias kujunevad tihti teatud optimumi leidmise ülesanne-
teks – eesmärk on välja selgitada, milline on organismile 
just selles keskkonnas optimaalne strateegia ehk tunnuste 
komplekt, mis tagab maksimaalse kohasuse. Üks klassika-
line optimeerimisülesanne on kurna suuruse kujunemine. 
Kurn on ühe linnu ühe paljunemispingutuse ajal mune-
tud munade arv. Seejuures võib linnul olla aasta jooksul 
mitu kurna, mille suurus on otseselt seotud linnu koha-
susega. Kui kurn on väga väike – näiteks pesas on ainult 
üks muna –, hoolitsevad vanalinnud sellest kooruva järg-
lase eest pühendunult, mis annab pesapojale suure tõe-
näosuse hästi toituda, ellu jääda ja ise paljuneda. Seega 
sirguvad väikesest kurnast suhteliselt kõrge kohasusega 
järglased. Mida suurem on kurn, seda väiksem on lõimetis-
hoole (vanemate hoolitsus järglaste eest) hulk ühe järglase 
kohta. Väga suure kurna korral langeb iga üksiku järglase 
kohasus vanemlike ressursside nappuse tõttu väga mada-
laks ja nende ellujäämus väheneb (joonis 8c). Üldist opti-
maalset kurna suurust olemas ei ole, vaid see sõltub väga 
suurel määral liigi omadustest ja strateegiatest.

Siiski ei ole sellega optimumi leidmise ülesanne sugugi 
lahendatud. Nimelt kaasneb kurna tegemisega vanalinnule 
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hind, mis suureneb lineaarselt kurna suurusega. Suure arvu 
munade ja järglaste eest hoolitsemine vähendab vanalin-
dude tervist, energiavarusid ja ellujäämise tõenäosust. See ei 
ole probleem semelpaarsete organismide puhul, kelle jaoks 
on sigimine ühekordne pingutus, kuid on oluliseks fakto-
riks iteropaarsetele organismidele. Optimaalse kurna suu-
ruse määrab tingimuste vahemik, kus kurna tegemise kasu 
ja hinna vahe on maksimaalne ehk summaarne kohasus 
pingutuse ühiku kohta on kõige suurem (joonis 8c). Sel-
line tulevaste sigimiskordade arvestamine viib optimaalse 
kurna suuruse lihtsa ühekordse sigimispingutuse optimee-
rimisest allapoole, kuna viimase korral ei võeta arvesse pal-
juneja tulevikku. Sarnaseid evolutsioonilisi optimeerimisü-
lesandeid võib täheldada ka paljude teiste õpikus käsitletud 
ökoloogiliste strateegiate puhul.
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JOONIS 8c. Optimaalse kurna suuruse kujunemine sõltuvalt organismi koha-
susest ja sigimispingutusest. � (Charnov & Krebs 1974 järgi.)
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Lõivsuhete kujunemine 

evolutsioonis

Eelmises alapeatükis kirjeldatud optimaalse kurna suuruse 
näitest ilmneb, et järglaste kohasus ja vanemate tehtud 
paljunemispingutus on teineteise suhtes mõnevõrra anta-
gonistlikud. Isend ei saa investeerida hulka energiat suure 
kurna kasvatamisse ilma, et see vähendaks tema tuleviku 
väljavaateid. Teisisõnu saab ühte kohasuse komponenti 
(antud juhul kurna suurust) kasvatada vaid teise kohasuse 
komponendi (tulevaste kurnade) arvelt. Juba definitsiooni 
järgi ei saa organismid maksimeerida kõiki elukäigutunnu-
seid samaaegselt, kuna need tunnused kirjeldavad piiratud 
ressursside (energiavarude ja aja) jaotumist eri eluetappide 
vahel. Seetõttu leiame loodusest lõivsuhteid (vt ka 3. peatüki 
alapeatükki „Fenotüübiline plastilisus“), mida saab definee-
rida kui negatiivseid seoseid erinevate organismi võime-
kuste vahel.

Lõivsuhete tuvastamist looduses raskendab asjaolu, et 
organismid erinevad ka üldises ressursside hankimise või-
mekuses. See aga võib tekitada organismide erinevate tun-
nuste või võimekuste vahel hoopis positiivseid seoseid. 
Kõige üldlevinum selliste positiivsete seoste tüüp on orga-
nismi omaduste seos kehasuurusega. Näiteks on ühe pal-
junemispingutuse vältel toodetud järglaste arv tihti selges 
positiivses seoses emasorganismi massiga. Samamoodi on 
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taime lehtede koguarv taimeisendi kohta tavaliselt positiiv-
ses seoses taime suurusega ning loomade jäsemete pikkus 
on enamasti positiivselt seotud kehapikkusega. Selliseid 
positiivseid sõltuvusi nimetatakse allomeetrilisteks seos-
teks (allometrical relationship), mis üldjuhul väljenduvad 
lineaarse seoses logaritmitud kehamassi ja logaritmitud 
tunnuse väärtuse vahel (vt joonist 3f ja 3. peatüki alapea-
tükki „Fenotüübiline plastilisus“). 

Allomeetriliste seoste ja lõivsuhete kujunemist võib kuju-
tada erinevate geenide alleelide määratuna (joonis 3g). 
Varieeruvus geenilookuses A tekitab erinevusi ressursside 
omastamise kiiruses, mis omakorda põhjustab allomeetri-
lise seose kasvukiiruse ja paljunemise vahel. Isendid, kes 
suudavad ressursse paremini hõivata ja suuremaks kasvada, 
eristuvad ka suurema paljunemisedukuse poolest. Teised 
geenilookused (joonisel 3g lookus B) võivad seevastu mää-
rata omastatud ressursside allokatsiooni ehk ühe või teise 
võimekuse arendamise suuna. Sellisel juhul määravad sama 
geeni eri alleelid ära, kui suur osa ressursse suunatakse kas-
vuks või ellujäämiseks ning kui suur osa läheb paljunemisse. 
Kui populatsioonis või liikide komplektis esineb geneetilist 
varieeruvust lookustes, mis määravad ressursside allokat-
siooni eri elukäigutunnuste vahel, on selle tulemuseks lõiv-
suhte tekkimine.

Eelnevalt kirjeldatud näide kurna suuruse optimeeri-
misest sisaldab samuti endas lõivsuhet. Isenditel on valik, 
kas suunata ressursse paljunemisse ühel kindlal hetkel – 
suur kurn praegu, mis omakorda tuleb eluea arvelt –, või 
jaotada paljunemispingutus mitme väiksema tulevase 
kurna vahel. Ühe kurna piires kehtib samuti lõivsuhe: kas 
kasvatada palju kesisema kvaliteediga järglasi või vähem 
järglasi, kes on lõimetishoolde ajal ressurssidega paremini 
varustatud. Selle heaks näiteks on paljud taimed, kes saa-
vad toota korraga kas palju väikseid seemneid või vähe 
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suuri seemneid. 3. peatükis oli esitatud näide taime palju-
nemise ja kasvu lõivsuhtest ebatsuugametsas (joonis 3h), 
kus viimane tekib käbide toodangu ja tüve radiaalkasvu 
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JOONIS 8d. Isaste puuviljakärbeste allomeetriline suhe ja lõivsuhe. Jooni-
selt on näha allomeetriline suhe isaste puuviljakärbeste kehasuuruse ja eluea 
vahel – mida suurem keha, seda pikem eluiga. Ent selle allomeetrilise seose 
sees peitub omakorda lõivsuhe isaste puuviljakärbeste seksuaalse aktiivsuse 
ja eluea vahel. Ilma numbriteta tähistatud punktid kujutavad isaseid, kes ela-
sid koos kaheksa viljastatud emase puuviljakärbsega. Numbriga „1“ on märgi-
tud isased, kelle kaaslasteks olid üks viljastamata ja seitse viljastatud emast. 
Numbriga „8“ on tähistatud isased, kes elasid koos kaheksa viljastamata ema-
sega. � (Partridge & Farquhar 1981 järgi.) 
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vahel. Sellest lõivsuhtest johtuvalt suudab ebatsuuga kas-
vatada tüvejämedust juurde oluliselt rohkem aastatel, mil 
käbide toodang on väiksem.

Veel üks näide allomeetriliste seoste ja selles peituvate 
lõivsuhete kohta pärineb katsetest puuviljakärbestega (Joo-
nis 8d). Laboris kasvatatud isaste kärbeste kehasuuruse ja 
eluea vahel on positiivne seos: mida suuremaks isane kär-
bes kasvab, seda pikem on tema oodatav eluiga. Ent lisaks 
sellele peitub seal ka lõivsuhe. Isaste kärbeste juurde pai-
gutati erinev arv viljastumisvõimelisi emaseid: mõnes rüh-
mas oli koos isastega kaheksa viljastatud emast, teise lisati 
üks viljastamata emane ja seitse viljastatud emast ning kol-
mandasse rühma lisati kaheksa viljastamata emast. Viljas-
tamata emaste erinev hulk mõjutas isaste puuviljakärbeste 
energiakulu seksuaalsele aktiivsusele. Kaheksa juba viljas-
tatud emasega elades olid emased isastele lihtsalt seltsiks, 
samas kui ühe või kaheksa viljastumisvõimelise emase kor-
ral oli isaste seksuaalne aktiivsus oluliselt kõrgem. Selle 
põhjal tuvastasid teadlased tuvastada lõivsuhte seksuaalse 
aktiivsuse ja eluea vahel – sama kehasuuruse korral olid 
kõrge aktiivsusega isased lühema elueaga kui need, kellel 
puudus parasjagu võimalus paarituda.
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Käitumisökoloogia ja 

mänguteooria

Üheks oluliseks evolutsioonilise ökoloogia uurimisalaks on 
liikide käitumisstrateegiad. Käitumisökoloogia püüab sele-
tada, miks teatud käitumisviisid evolutsioonis on tekkinud 
ja kinnistunud. Üks põhjalikumalt uuritud käitumise tahke 
evolutsioonilises võtmes on seotud ressursside hankimisega 
konkurentsi tingimustes. Kui seni kirjeldatud näidetes oli 
optimaalse strateegia leidmisel vaja arvestada vaid isendi 
elukäigutunnuseid ja lõivsuhteid, siis konkurentsitingi-
mustes määrab isendi strateegia edukuse lisaks eelmaini-
tule ka vastase strateegia. Sellist optimaalsusülesannet, 
kus erinevate käitumuslike valikute edukus sõltub vastase 
otsustest, aitab lahendada mänguteooria (game theory). 
Tegemist on matemaatilise teooriaga, mida algselt arendati 
majandusteadustes, kuid mida tänapäeval kasutatakse pal-
judes valdkondades. Evolutsioonilise mänguteooria aluspa-
nijaks on briti evolutsioonibioloog John Maynard Smith 
(1920–1984). Klassikalised mänguteoreetilised mudelid on 
nullsummamängud (zero-sum game), kus mängija kasud ja 
kahjud summeeruvad lõpuks nulliks. See tähendab, et nul-
lsummamängu järgi peab kasv ühe mängija kasuks tulema 
teise mängija arvelt. Looduses leidub muidugi palju olu-
kordi, kus kahjud ja kasud nulliks ei summeeru, ent neid on 
keeruline analüütiliselt käsitleda.
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Üheks klassikaliseks nullsummamängu näiteks on kulli 
ja tuvi mäng (joonis 8e; hawk-dove game). Tegemist on kahe 
osapoole omavahelise võitlusega kindla hulga ressursside 
pärast ning osalised saavad valida kahe strateegia vahel.

Kulli-strateegia on selles mängus agressiivne. Kui vas-
taseks osutub teine kull, kannatavad mõlemad osapooled 
ja konflikti hinnaks on vigastused (joonisel 8e tähistatud 
tähega C). Vastandstrateegia on olla tuvi ehk vältida konf-
likti ja vastasseisu tekkimisel pageda. Kahe tuvi kohtumi-
sel jagatakse ressurss sõbralikult pooleks ja kokkupuutega 
ei kaasne tuvidele lisakulu või on see oluliselt väiksem kui 
kahe kulli vastasseisul. Kui aga kohtuvad kull ja tuvi, saab 
kogu ressursi endale kull ning tuvi ei saa midagi. Selles 
mängus on võitjaks kulli-strateegia, kuigi sellega kaasneb 
agressiivsuse hind. 

Sellist strateegia tüüpi nimetatakse evolutsioonili-
selt stabiilseks strateegiaks (evolutionarily stable strategy 
(ESS)), sest neil tingimustel ei trumpa ükski teine strateegia 
seda üle. Kui aga agressiivsuse hind osutub kõrgemaks res-
sursside hankimise hinnast (C > V), kujundab evolutsioon 
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Kull Tuv

Kull (V-C)/2 V

Tuvi 0 V/2

JOONIS 8e. Kulli ja tuvi mäng. V – ressursside hulk, C – konflikti hind. 
� (Maynard Smith & Parker 1973 järgi.)
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sellise stabiilse populatsiooni, milles on korraga esindatud 
nii kulli kui ka tuvi-strateegia. Sellises olukorras toimib 
sagedusest sõltuv valik (frequency dependent selection), 
kus evolutsioonilise strateegia edukus sõltub selle stratee-
gia sagedusest populatsioonis. Kui kulle on populatsioo-
nis vähe, on strateegia kohasus kõrge, kuna vastaseks on 
enamasti tuvi – sel puhul jääb agressiivse käitumise hind 
madalaks. Kui aga kulli-strateegia muutub laialt levinuks 
ja enamik käitub agressivselt, on selle strateegia kohasus 
väga madal, kuna enamikes olukordades on vastamisi kaks 
kulli ja agressiivsusel on konfliktis kõrge hind. Vahepealses 
kullide sageduses on aga kulli- ja tuvi-strateegia kohasus 
võrdne ning evolutsioon suunab süsteemi just selle sage-
duse suunas.

Mõnes süsteemis evolutsiooniliselt stabiilset strateegiat 
ei ole. See on tüüpiline kiskja-saaklooma või peremees-pa-
rasiidi interaktsioonides, kus evolutsiooni tagajärjel tekivad 
osapooltel järjest tõhusamad viisid enda kaitsmiseks, saak-
looma püüdmiseks või peremeesorganismi immuunsüs-
teemist läbimurdmiseks. Sellist dünaamikat nimetatakse 
evolutsiooniliseks võidujooksuks või evolutsiooniliseks 
võidurelvastumiseks (evolutionary arms race). Peatüki algu-
ses kirjeldatud näide geparditest ja nende saakloomadest, kes 
loodusliku valiku survel on hakanud aina kiiremini jooksma, 
on sellest hea näide. Ka taimed on selle võidujooksu käigus 
omandanud järjest keerulisemaid ärasöömisevastaseid kait-
semehhanisme – astlaid, tugevaid rakukesti, toksiine ja teisi 
kohastumusi –, samal ajal kui rohusööjad on evolutsioonis 
omandanud vastukohastumusi, mis võimaldavad neid taimi 
kõigist kaitsevahenditest hoolimata tarbida. 

Nähtust, kus evolutsiooni käigus tekib juurde järjest 
uusi kohastumusi, kuid ükski osapool ei saavuta kõrgemat 
kohasust, tuntakse ka punase kuninganna hüpoteesi 
(Red Queen hypothesis) all. Selle oletuse peale tuli ameerika 
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evolutsioonibioloog Leigh van Valen (1935–2010) lapsele 
Lewis Carolli raamatut „Alice peeglitagusel maal ja mida 
ta seal tegi“ lugedes. Seal ütleb Must Kuninganna ühel 
hetkel: „Kuid siin, kas tead, pead sa jooksma kõigest väest, 
kui tahad paigal püsida.“. (NB! Inglismaal valmistati musti 
malendeid punasest ja valgest puust, mistõttu nimetati neid 
vastavalt „punasteks“ ja „valgeteks“. Õigupoolest oleks täp-
sem rääkida musta kuninganna hüpoteesist, kuid punase 
kuninganna hüpotees on toorlaenuna eestikeelses teadus-
terminoloogias juba kinnistunud.)

Evolutsiooniline võidurelvastumine ei pruugi alati toi-
muda ühes suunas ja pidevalt, vaid selles võib esineda tsük-
lilisust ja tagasisidestatud dünaamikat. Näiteks kui saak-
loom on evolutsioonis äsja omastanud tõhusa kohastumuse 
kiskja vältimiseks, võib see ajutiselt viia kiskja valikusurve 
alanemiseni – kiskja arvukus võib langeda või lülitub ta 
ümber teisele saakloomaliigile. Kui kaitsekohastumus on 
kõrge hinnaga, võib kiskja surve nõrgenemine viia selle 
kaitsekohastumusega isendite kohasuse languseni ning 
populatsioonis võivad hakata taas ülekaalu saavutama 
isendid, kellel see kulukas kohastumus puudub. Tihti ei 
ole evolutsiooniline võidujooks sümmeetriline, mis tähen-
dab, et valikusurve on kiskja ja saaklooma või parasiidi ja 
peremeesorganismi korral erineva tugevusega. Tavaliselt 
on valikusurve tugevam saaklooma puhul, sest kiskja eest 
pääsemine on just temale elu ja surma küsimus. Kiskja 
jaoks on aga kaalul tema igapäevane toidulaud, mistõttu 
on valikusurve mõnevõrra nõrgem. Parasitismi korral on 
olukord vastupidine: valikusurve on tugevam parasiidile, 
kuna viimane ei saa ilma peremeheta elada. Peremeesorga-
nismile on parasiidid küll nuhtluseks, kuid enamasti siiski 
mitte surmavalt kahjulikud. Evolutsioonilises võidujooksus 
on olulisel kohal organismi võime toota võimalikult kiiresti 
uusi geneetilisi variante, millest looduslik valik sõelub välja 
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uued kohastumused. Seega on organismidele universaal-
seks sooduskombinatsiooniks kiire suguline paljunemine, 
sest see on kõige tõhusam viis uute geenivariantide loomi-
seks. 

Evolutsiooniline võidujooks toimub mitte ainult antago-
nistlike, vaid ka mutualistlike interaktsioonide korral. Sageli 
kujunevad mutualistlikud interaktsioonid üha kitsamalt 
spetsiifilisteks stabiilsetes tingimustes. Tuntud näide on 
Madagaskaril leiduv orhidee pikakannuseline komeetkäpp 
(Angraecum sesquipedale), mida tuntakse ka Darwini orhi-
deena. Darwin järeldas taime õie ehituse põhjal – komeet-
käpa õie kannus, kus asub tolmeldajaid ahvatlev nektar, 

JOONIS 8f. Ööliblikas Xanthopan morganii ja tema tolmeldatav orhidee pika-
kannuseline komeetkäpp (Angraecum sesquipedale). (Foto: Smithsoni insti-
tuudi entomoloogiaosakond.)
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on keskmiselt 33 cm pikk –, et peab leiduma mõni tolmel-
daja, kellel on kannuse põhja ulatuv sama pikk imilont. 20. 
sajandi alguses, aastakümneid pärast Darwini surma, leitigi 
Madagaskari vihmametsadest surulaste sugukonda kuuluv 
ööliblikas Xanthopan morganii, kes oma piisavalt pika imi-
londiga osutuski pikakannuselise komeetkäpa tolmeldajaks 
(joonis 8f).

Käitumise peamised vormid ja koostöö evolutsiooni pii-
ravad asjaolud
Käitumise arhetüüpseid vorme saab klassifitseerida selle 

järgi, kas käituja saab oma tegevuses kasu või kahju ning 
kas tema kohasus selle tagajärjel tõuseb või langeb. Samuti 
võetakse arvesse, kas käitumine mõjutab teisi kasulikult 
või kahjulikult. Enesele kahjulikku käitumist kellegi teise 
huvides nimetatakse altruismiks (altruism) ehk omaka-
supüüdmatuseks. Kui käituja saab kasu sellest, et tema 
enese käitumine on ka kellelegi teisele kasulik, on tege-
mist koostööga (cooperation). Eelpool kirjeldatud mutua-
lism (vt ka 5. peatüki allpeatükki „Mutualism“) on näide 
koostööst, mille puhul saavad kasu mõlemad osapooled. 
Oma käitumisega endale kasu ja teistele kahju tekitamine 
on isekus (selfishness). Isekuse alla klassifitseeruvad nii 
erinevad tarbimiskäitumised kui ka muud konkurentsiväl-
jundid. Viimaseks käitumise tüübiks on kius (spite), mis on 
enesele kahjulik käitumine eesmärgiga põhjustada teisele 
osapoolele veel suuremat kahju. Kuigi kiusule viitavaid 
käitumismustreid on looduses omajagu, jääb nende evolut-
siooniline taust siiski ebaselgeks. Üheks võimalikuks sele-
tuseks on, et kiusliku käitumise näol on tegemist osapoolte 
varasemate kokkupuudete tagajärjel tekkinud vimmaga 
(grudge). Nii altruism kui ka kius tunduvad esmapilgul 
lihtsalt omakasupüüdmatud või kahjulikud, kuid lähemal 
uurimisel ilmneb, et mõlemad on käituvale organismile 
mingil moel siiski kasulikud.
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Üldiselt valdab kõikjal looduses isekas käitumine. Evolut-
sioonilise mänguteooria seisukohalt on isekas käitumine evo-
lutsiooniliselt stabiilne strateegia vangi dilemma (prisoner’s 
dilemma) tulemite tõttu. Vangi dilemma on mäng, kus mängija 
valib, kas käituda isekalt või teha koostööd (joonis 8g). Kaks 
kurjategijat arreteeritakse ja kuulatakse üle eraldi ruumi-
des. Kui mõlemad vaikivad, ei ole politseil piisavalt tõendeid 
nende pikaks ajaks vangistamiseks – mõlemad saavad ühe-
aastase vangistuse ühe väiksema kuriteo eest. Kuid politsei 
pakub kurjategijatele tehingut: kui üks teise reedab, pääseb 

reetja vabaks ja reedetud kurjategijale määratakse kolm aas-
tat vangistust. Kui mõlemad kurjategijad reedavad, pannakse 
mõlemad kaheks aastaks vangi. Kui aga kumbki kurjategija ei 
tea, mida teine plaanib teha – kas vaikida või reeta –, on parim 
strateegia teine reeta. Nii välditakse pikka vangistust juhul, 
kui ka teine omakorda reedab. Siiski, koostööd tehes saak-
sid mängijad lühima võimaliku vangistuse ja nende kohasus 
oleks evolutsioonilise ökoloogia seisukohast kõrgeim. Paraku 
on isekatest kaalutlustest lähtuvalt edukaim strateegia alati 
teise reetmine. Paljudes olukordades oleks kõigile osapool-
tele kasulik koostöö, ent koostööaltidest isenditest koosnev 
populatsioon on haavatav petiste ekspluateerimisele. Teisi-
sõnu – koostööle suunatud populatsioon ei ole evolutsiooni-
liselt stabiilne, kuna iseka-strateegiaga on võimalik seda enda 
hüvanguks ära kasutada, mis omakorda võimaldab sel stra-
teegial süsteemis hõlpsalt kanda kinnitada ja levida.

Koostöö Reetmine

Koostöö –1, -1 –3, 0

Reetmine 0, –3 –2, –2



354

Vangi dilemma põhjendab hästi ka ühiste ressursside 
jagamise ja kasutamise ebatõhusust, mida ilmestab hästi 
ühisvara tragöödia (tragedy of the commons) kontseptsioon. 
Selle autoriks on ameerika ökoloog Garrett Hardin (1915–
2003), kuigi õigupoolest tunti sedasama kontseptsiooni juba 
Antiik-Kreekas muuhulgas Aristotelese kirjelduste kaudu. 
Hardin käsitles ühisvara tragöödiat 1968. aastal avaldatud 
essees inimkonna piiramatu kasvu ja Maa ressursside jät-
kusuutmatu kasutuse üle – need viivad paraku alati tragöö-
diani, kuna ühisvaralisi ressursse kiputakse ülekasutama. 
Hardin ilmestab seda Inglismaa traditsiooniliste ühiskasu-
tuses olevate küla karjamaadega (commons), kuhu külaelani-
kud said viia oma lambaid. Kuigi iga loomapidaja isekas soov 
oli saata karjamaale võimalikult palju enda lambaid, on pikas 
vaates ühiskarjamaa kestlik vaid juhul, kui seda kasutatakse 
mõõdukalt ega koormata liiga paljude kariloomadega. Vii-
mati nimetatu põhjustaks ülekarjatamise. Samas on ühise 
ressursi ülekasutamine paratamatu, kuna vangi dilemma 
printsiip soosib isekat käitumist. Isegi kui üks külaelanik 
otsustab teha koostööd ja piirab enda loomade arvu, on tei-
sel talunikul veelgi kasulikum enda karja aina suuremaks 
teha. Sama loogikaga – ühisvara tragöödiana – võib käsit-
leda inimeste ja riikide suhtumist kliimasoojenemisse. Ilma 
ühise maavarade kasutust oluliselt piirava kokkuleppeta ei 
suuda inimkond fossiilsete ressursside üleilmset tarbimist 
kliimamuutuste leevendamiseks piisavalt vähendada. See 
tähendaks kõikide riikide majanduse kahanemist, mistõttu 
leidub alati neid osapooli, kes kokkuleppest kinni ei suuda 
pidada. 

Evolutsioonilise ökoloogia kontekstis saab ühisvara tra-
göödiana käsitleda taimede liigset ressursside püüdmises 
osalevate organite (lehtede, juurte, tüvede) tootmist seem-
nesaagi arvelt. Näiteks konkurentide puudumisel piisab tai-
mel juurte mõõdukast tootmisest mullast kõikide vajalike 
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toitainete hankimiseks – ressursse jääb ka seemnete kasva-
tamiseks. Ka konkurentide olemasolul saaksid taimed palju 
seemneid (seemnesaak on tugevas seoses taime kohasu-
sega), kui iga taim panustaks juurte kasvu mõõdukalt. Kuid 
igal taimel on võimalik oma suhtelist kohasust konkuren-
diga võrreldes tõsta rohkemate juurte kasvatamisega, mis 
võimaldavad naabertaimelt toitaineid „varastada“. Seega 
soosib evolutsioon strateegiad, mis panustavad rohkem 
juurte kasvu ja mille tõttu esialgne lisajuurte eelis kaob – 
sama strateegiat rakendavad kõik konkurendid. Kuna juuri 
kasvatatakse ülemäära, väheneb kõikide selles populat-
sioonis kasvavate taimede seemnesaak. Kui taimed teeksid 
juurte kasvu piiramisel koostööd, oleks neil kõigil seemne-
toodang suurem.     
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Koostöö ja altruismi evolutsioon

Vaatamata iseka käitumise laiale ja põhjendatud levikule esi-
neb looduses siiski ka olukordi, kus indiviidid teevad koos-
tööd või käituvad lausa altruistlikult – aitavad teist indiviidi 
omaenda kohasuse arvelt. Koostöö ja altruismi seletamine 
evolutsioonilisest perspektiivist on teadlastele olnud üsna 
suur väljakutse, kuna selline käitumine võib suure tõenäo-
susega langetada indiviidi kohasust. Samas peaks evolut-
sioonis kehtima kõige kohasemate ellujäämise (survival of 
the fittest) printsiip, mille pakkus Darwini töödele tuginedes 
välja inglise filosoof Herbert Spencer (1820–1903). 

Evolutsioonilise ökoloogia vaatest saab koostööd ja 
altruismi seletada kahel viisil. Esimene neist on nn vorst 
vorsti vastu ehk käsi peseb kätt (tit for tat) seletus. Kuigi 
osaliste huvid on isekad ja alluvad süsteemis vangi dilemma 
reeglitele, on koostöö evolutsioon võimalik juhul, kui isen-
did puutuvad korduvalt kokku ehk vangi dilemmat mängi-
takse mitmeid kordi. Sellisel juhul osutub evolutsiooniliselt 
stabiilseks strateegiaks käitumine, kus alustatakse koostöö 
pakkumisega ja jätkatakse vastase strateegiaga – kui vas-
tane teeb samuti koostööd, siis jätkatakse koostööga; kui 
aga vastane petab või reedab, vastatakse samaga ehk koos-
töö lõpetatakse (ja tekib eelmises alapeatükis kirjeldatud 
vimm). Seega toimub vastastikune abistamine üksnes tingi-
musel, et suure tõenäosusega pakutakse vastutasuks sama-
väärset kasu, mis omakorda näitab, et tegu ei ole altruismi, 
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vaid mutualistliku interaktsiooniga, mida nimetatakse 
koostööks. See on käitumismuster, mis avaldab positiivset 
mõju mõlema osapoole kohasusele. Koostööd võib lisaks 
premeerimisele stabiliseerida ka karistamine. See on eriti 
levinud sotsiaalsetel loomadel, kes koostööst kõrvale hiili-
vaid indiviide enam ei aita või rühmast välja viskavad. Nii 
käituvad näiteks enamike inimahve, ent ka hundid, lõvid, 
elevandid. Samuti on karistamine oluline mutualismide 
stabiliseerimisel – kui mükoriisne seen või mügarbakter 
võtab taimelt süsinikku ega anna taimele enam vastu toitai-
neid, on taimel võimalus partnerit n-ö karistada, lõpetades 
tema varustamise süsinikuga.

Klassikaline näide vorst vorsti vastu altruismist pärineb 
käsitiivaliste alamsugukonnast vereimejalased (Desmodon-
tinae), millesse kuuluva kolme liigi esindajad elavad peami-
selt Kesk- ja Lõuna-Ameerikas. Nad toituvad püsisoojaste 
loomade (enamasti kariloomade ja suurte metsloomade) 
verest, ent ka inimverest. Need vereimejalised, keda kut-
sutakse ka vampiirnahkhiirteks, elutsevad koobastes, kust 
nad öö hakul verejahile liiguvad. Mõned neist on jahil edu-
kad ja jõuavad koopasse täis kõhuga, teised seevastu naase-
vad näljasena, kuna ei suutnud ohvreid leida. Sellisel juhul 
tulevad neile appi sõbrad – populatsioonikaaslased, kes ei 
pruugi olla nälgiva isendi lähisugulased, ent on talle sot-
siaalselt lähedased. Täis kõhuga indiviidid jagavad saagiks 
saadud verd mittesugulastest näljastega ning loogiline sele-
tus sellele käitumisele on õigustatud ootus: kui neil endil on 
häda käes, siis aitab sõber omakorda neid.

Teine näide altruismist, millele ei pikka aega seletust ei 
leitud, pärineb Aafrikas ja Aasias elavalt kirju-kuningka-
lurilt (Ceryle rudis) – jäälinnult, kelle puhul täheldati, et 
noored isased abistasid sageli populatsiooni sees võõrastel 
linnupaaridel pesitseda. Nad näisid valivat endale kasuva-
nemad, kellel nad esmalt justkui omakasupüüdmatult pesa 
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aitasid ehitada ning seejärel ka pesas elavatele noorlindu-
dele nokaesist tõid. Kuigi esmapilgul tundub, et tegemist on 
täielikult isetu altruismiga, selgus, et selline käitumine on 
lindudele oluline endi sugulise valiku seisukohast (sellest 
pikemalt allpool): ilmnes, et samaealised emaslinnud olid 
neid jälginud ning kui noored isaslinnud said suguküpseks, 
valisid emased paariliseks neid isaseid, kes olid pesaehita-
misel ja kalapüüdmises eriti toimekad ning osavad olnud.

Altruismi kui teistele kasuliku, kuid endale kahjuliku käi-
tumise evolutsiooni põhiliseks seletuseks on lähisugulaste 
aitamine. Altruistlik käitumine võib evolutsioonis kinnis-
tuda juhul, kui see on suunatud lähisugulastele. Näiliselt 
omakasupüüdmatu käitumise kasulikkust saab kontrol-
lida briti evolutsioonibioloogi William Donald Hamiltoni 
(1936–2000) formuleeritud Hamiltoni reegli (Hamiltoń s 
rule) abil. See reegel postuleerib, et altruism on evolutsioo-
niliselt võimalik siis, kui enesele tekitatud kogukahju jääb 
alla teistele tekitatud kasule, korrutatuna kasusaajate sugu-
lusastmega. Sugulusastme all on siinkohal silmas peetud 
proportsiooni geenialleelidest, mis on kõnealuse sugulasega 
ühised. Ehk – altruisimi püsimiseks peab olema täidetud 
järgmine tingimus:

r´B > C

Valemis on r – sugulusaste, B – kasu sugulastele ja C – 
hind altruistile.

Kaksikõe või -venna sugulusaste on üks; õed-vennad 
omavahel ja lapsed vanematega on sugulusastmega ½; 
tädi, onu, vanaema ja vanaisa sugulusaste on ¼; nõbude 
või vanatädidega on sugulusaste ⅛. Sugulusaste on oluline, 
kuna aidates sinuga suurel määral samade geenide kandjat, 
tõhustad tegelikult nende geenikombinatsioonide kandu-
mist järgmistesse põlvkondadesse. Nii peitubki pealtnäha 
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altruistliku käitumise taga isekus, millega soodustatakse 
omaenda geenide levikut nii ajas kui ka ruumis. Sellist oma-
enese geenide abistamist nimetatakse kaasava ehk inklu-
siivse kohasuse printsiibiks (inclusive fitness). Hamiltoni 
reegliga on aitamise ulatus määratud nii, et aidatakse roh-
kem lähisugulasi ja vähem kaugemaid sugulasi.

Hamiltoni reegli järgi tasub paljunemise lõpetanud isasel 
või emasel ohverdada elu kahe või rohkema otsese järeltulija 
päästmiseks või siis kaheksa või rohkema onu- või tädipoja 
päästmiseks. Tasuvuse määrab sama sugulusaste. Altruismi 
soodustab ka selline käitumine, mis ei ole altruistile väga 
kulukas, ent sugulastele äärmiselt oluline – näiteks kiskja 
eest hoiatamine ei ole väga kulukas, aga võib päästa sugu-
lase elu.  
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Sugulise paljunemise eelised 

ja soo determinatsioon

Suguline paljunemine, selle evolutsioon ja mehhanismid 
on kahtlemata evolutsioonilise ökoloogia kesksed uurimis-
teemad. Suguline paljunemine ehk sugurakkude meioos on 
evolutsioonilisel ajaskaalal ammune nähtus – arvatakse, et 
see on iseloomulik kõikidele eukarüootidele ja tekkinud evo-
lutsioonis vaid korra. Paljud organismid suudavad paljuneda 
nii mittesuguliselt (enamasti klonaalselt) kui ka suguliselt. 
Suguline paljunemine on evolutsiooniliselt progressiivne 
nähtus, sest seksuaalse paljunemise osakaal evolutsioonili-
ses ajas suureneb enam-vähem pidevalt. See on tähelepanu-
väärne, kuna suguline paljunemine on organismile kulukas: 
järglastele antakse edasi vaid pooled geenid, kuid ressursse 
järglaste tootmiseks võib kuluda vähemalt samapalju või 
rohkemgi. Viimane kehtib eriti emaste organismide puhul, 
kes üldjuhul panustavad oluliselt rohkem nii individuaalse 
suguraku tootmisse kui ka kehasisese ja -välise järglaste 
ressurssidega varustamisse ja kaitsesse. Hulkraksetel orga-
nismidel on lisakuluks ka sigimispartneri otsingud, ühera-
kuliste organismide korral on kulukaks mitoosilt meioosile 
ümberlülitumine. Tõenäoliselt see ongi üks põhjus, miks 
mõned liigid paljunevad soodsates oludes mittesuguliselt, 
ent tingimuste halvenedes lähevad üle sugulisele palju-
nemisele. Näiteks protist Paramecium tetraurelia paljuneb 
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soodsates oludes mitootilise jagunemise teel, kuid stressi 
tingimustes lülitub sugulisele paljunemisele. On leidnud 
kinnitust, et suguline paljunemine aitab protisti rakkudel 
edukamalt stressi üle elada.      

Suguline paljunemine ei annaks mittesugulise palju-
nemise ees eeliseid juhul, kui keskkond püsiks stabiilne ja 
populatsioon koosneks nii paljudest indiviididest, et somaa-
tilistest mutatsioonidest piisaks keskkonnaga sobituvate 
geenikombinatsioonide tekkeks. Tegelikus elus on kesk-
kond siiski ajalises ja ruumilises muutumises, mis tekitab 
dünaamilisi muutusi ka valikusurves ja toob omakorda 
kaasa pideva vajaduse uute geenikombinatsioonide järele. 
Kuna tegelikkuses on populatsioonid suhteliselt väikesed, 
mistõttu osutub somaatiliste mutatsioonide teke suhteliselt 
aeglaseks, on kõige efektiivsem looduslikuks valikuks uusi 
geenikombinatsioone toota sugulisel paljunemisel. Sugu-
lise paljunemise käigus toimub geenide rekombineerumine, 
mistõttu on iga järglane geneetilises mõttes unikaalne.  

Arvatakse, et üheks oluliseks interaktsiooniks, mis soo-
sib sugulist paljunemist, on tarbimine. Eelpool kirjeldatud 
punase kuninganna dünaamika kiskja-saaklooma või pere-
mees-parasiidi interaktsioonides tekitab pideva valikusurve 
uute geenikombinatsioonide tekkeks, sest just nii on kõige 
tõhusam kas parandada kaitset vaenlaste eest või tõhustada 
saakloomade või peremeesorganismide ründamist. Sugu-
line paljunemine on sellises võidurelvastumises oluliseks 
eeliseks. 

Kuigi paljudes liikides on järglaste tootmise hind sugude 
vahel ebavõrdselt jaotunud, sünnib siiski enamikes populat-
sioonides emaseid ja isaseid üldjuhul võrdselt. Selle nähtuse 
seletamiseks sõnastas inglise evolutsioonibioloog ja statistik 
Ronald Fisher (1890–1962) omanimelise reegli ehk Fisheri 
reegli ehk Fisheri printsiibi (Fisheŕ s principle). Oletame, 
et ühes populatsioonis on emaseid palju rohkem kui isaseid, 
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mistõttu on sugupoolte ebavõrdsuse tõttu isastel suurem 
kohasus kui emastel – iga isane saab viljastada mitut emast 
ja seeläbi rohkem järglasi kui emased. Niisiis on eelistatud ja 
hakkavad levima need geenialleelid, mis võimaldavad toota 
rohkem isaseid järglasi ehk, teisisõnu, vanemad, kes saavad 
rohkem isaseid lapsi, saavad ka rohkem lapselapsi. Isaste 
järglaste saamine suureneb seni, kuni populatsioonis kuju-
neb välja isaste ja emaste 1:1 suhte. Selleks hetkeks minetab 
isaste järglaste saamine täiendava kasu ning saavutatakse 
Fisheri reegliga prognoositud sugude tasakaal – edaspidi 
on selles populatsioonis ühtviisi kasulik saada nii emaseid 
kui ka isaseid järglasi. Fisheri reegli järgi võib populatsioon 
sugude tasakaalust mõnel juhuslikul põhjusel välja minna 
ja üks sugupool teisega võrreldes arvukamaks saada, kuid 
aja jooksul liigub see tagasi 1:1 suhe suunas: paljunemisel 
hakatakse eelistama vähemuses olevat sugupoolt seni, kuni 
tasakaal on uuesti saavutatud.

Siiski leidub liike, kelle puhul Fisheri reegel ei kehti. 
Näiteks ei rakendu see hermafrodiitsetele ja ühiselulistele 
putukatele. Ühiselulistele putukatele (nt sipelgatele, termii-
tidele) on iseloomulik haplodipdloidne soodeterminatsioon: 
viljastatud munarakust areneb diploidne emane ja viljasta-
mata munarakust haploidne isane. Ühelgi diploidsel emasel 
suguorganeid ei teki – süsivesikurikast toitu tarbides saavad 
neist töömesilased, kes paljunemisvõimelised ei ole. Kuna 
haploidsed isased saavad kõik geenid emalt, siis sugulisel 
paljunemisel saadud töömesilased on tihtipeale omavahel 
rohkem suguluses (jagavad õdedega 75% geenialleele), kui 
nad oleksid tütardega pooli geene jagades. Võimalik, et sel-
line suguluse jaotus ühiselulises putukakoloonias tagab ka 
sellise paljunemisviisi stabiilsuse – töömesilastel on pigem 
kasulik aidata õdesid kasvatada, kui ise paljunedes tütreid 
saada. Mistõttu toodetakse ühiseluliste putukaliikide pesa-
des isaseid isendeid vähe ja neil on ka palju lühem eluiga.
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Roomajatel määrab järglase soo sageli hoopis pesa tempe-
ratuur: soojemas osas arenevad munadest suurema tõenäo-
susega emased ja pesa jahedamas osas isased. Siiski kipub 
ka sellisel juhul Fisheri reegel kehtima.

Sugulist paljunemist esineb nii lahksoolistel organismi-
del, kelle järeltulija sünnib kindla, elu jooksul muutumatuks 
jääva sooga, kui ka hermafrodiitsetel liikidel. Hermafrodism 
(hermaphroditism) on mõlemasoolisus ehk liitsugulisus, kus 
pidevalt või kindlal ajaperioodil on organismil olemas nii 
emas- kui ka isassuguorganid ja sugurakud. Hermafrodism 
on eluslooduses laialt levinud. Näiteks valdav osa taimedest 
on hermafrodiidid – emassuguorgan emakas ja isassuguor-
ganid tolmukad paiknevad sama õie sees. Taimede hulgas 
leidub palju ka lahksugulisi liike, kelle isas- ja emastaimed 
on eraldiseisvad indiviidid (nt kõrvenõges, harilik kadakas). 
Loomariigis aga on laialt levinud kõikvõimalikud lahksu-
guluse ja hermafrodiitsuse kombinatsioonid. On liike, kus 
isend arendab välja mõlema sugupoole suguorganid, aga 
mitte kunagi korraga – sugu võib elu jooksul vahetada ehk 
keegi ei sünni püsikindlalt determineeritud sooga. Nähtust, 
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JOONIS 8h. Soo vahetamise mõistlikkus ja ajastatus sõltub emaste ja isaste 
paljunemisedukuse ning kehasuuruse seosest. � (Warner et al. 1975 järgi.)
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kus elu esimene pool veedetakse emase ja teine pool isasena 
– või vastupidi –, nimetatakse seriaalhermafrodismiks 
(sequential hermaphroditism). See on laialt levinud kalade 
seas, aga ka kõhtjalgsetel (tigudel, nälkjatel) ja taimedel. 

Loomadel on üheks peamiseks seriaalhermafrodismi 
põhjuseks sigimiskäitumine – noore ja kehalt veel väikse 
isasena on keeruline leida paarilist, mistõttu tasub esmalt 
olla emane; vanema ja suuremana aga tasub sigimisperioo-
dil olla isane. Isasel on võimalik viljastada rohkem kui ühte 
emast, samas kui ükski emane ei saa viljastada rohkem kui 
ühte isast. Joonisel 8h on kujutatud kolme võimalikku seost 
emas- ja isasorganismide paljunemisedukuse ning kehasuu-
ruse vahel. Esimesel juhul (paneel A) on nii emaste kui ka 
isaste paljunemisedukus ühtviisi positiivselt seotud keha 
suurusega – soo vahetusel ei ole ühtegi evolutsioonilist 
eelist ja isendi sugu on üldjuhul juba sündides määratud (see 
püsib sama terve elu). 

Teisel juhul (paneel B) on emase võime mune toota endi-
selt lineaarselt ja positiivselt seotud kehasuurusega, kuid 
isase paljunemise edukus on väikese kehasuuruse korral 
peaaegu olematu; isane hakkab paljunema alles siis, kui 
on saavutanud kindla kehasuuruse. See on tüüpiline liiki-
del, kelle isased omavahel aktiivselt sigimispartnerite nimel 
võistlevad ning edu saavutanud kõige suuremad ja agres-
siivsemad isased peaaegu kõik populatsiooni emasloomad 
ära viljastavad. Sellises olukorras tasub elu esimene pool 
veeta emasena ja lülituda isaseks ümber siis, kui isaste sigi-
miskonkurentsis püsimiseks on piisav kehasuurus saavuta-
tud. Nähtust, kus elu esimene pool veetakse emase ja teine 
pool isasena, nimetatakse protogüüniaks. 

Kolmandal joonisel (paneel C) on kujutatud olukord, kus 
emasel püsib positiivne allomeetriline seos järglaste arvu ja 
kehasuuruse vahel, kuid isase paljunemise edukus ei sõltu 
üldse tema kehasuurusest. Selline olukord tekib, kui isase 
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suurus ei mõjuta sigimispartneri leidmist ja piisav isasugu-
rakkude tootmine on võimalik ka väikese kehamassi juures. 
Sel juhul on otstarbekas veeta elu esimene pool isasena, 
kuid teatud kehasuurusese saavutamisel on kasulik lülituda 
ümber emaseks. Sellist strateegiat nimetatakse protand-
riaks. 
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Suguline valik

Juba Charles Darwin nentis, et suguline valik ehk partneri 
valik sugulisel paljunemisel on looduslikust valikust eraldi-
seisev ja omasoodu evolutsioneerunud protsess – ta nimetas 
selle suguliseks valikuks (sexual selection). Partneri valik 
on elusorganismile ülioluline, kuna sugulisel paljunemisel 
antakse järglastele edasi vaid pool geneetilisest pagasist, 
samas kui teine poole pärineb sigimispartnerilt. Mida kva-
liteetsem sigimispartner on, seda geneetiliselt kvaliteetse-
mad on ka nende järglased. Suguline valik toimub erinevatel 
tasanditel, mida saab üldistades jagada viieks. Need tasan-
did aga tihti kattuvad või avalduvad paralleelselt. Esiteks 
toimub suguline valik otsese võitlusena paaritumisõiguse 
pärast. Selle alternatiiviks ehk teiseks tasandiks on isaste-
vaheline võistlus paaritumisõiguse eest. Kolmandaks sugu-
lise valiku ilminguks on händikäp-käitumine, neljandaks 
keemiline valik ja viimaseks on valik suguraku tasemel. 

Isaste või(s)tlus sigimisõiguse eest on loomariigis väga 
tavaline nähtus. Mitmel suuremat kasvu loomal on sel-
leks välja kujunenud rituaalid ja tarvilikud relvad (nt sar-
ved, kihvad), mille abil kas demonstratiivselt või füüsili-
selt võideldakse – vastasseisu võitja saab õiguse paarituda. 
Emased võitluse lõpptulemust üldjuhul ka aktsepteerivad. 
Mõned sigimisõiguse pärast või(s)tlemisel kasutatavad rel-
vad on evolutsioonis arenenud nii ohtlikeks, et piisab vaid 
nendega heidutusest – demonstreeritakse sarvi, küüsi ja 
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kihvu, mille järel end eba-
kindlamalt tundev võistleja 
taandub ning annab loo-
bumisvõidu. Paljude liikide 
vahetu võitlus võib lõppeda 
aga ka osapooltele surmaga. 
Lisaks võitlusele ehk vahetule 
agressiivsusele on üsna tava-
line ka võistlemine ehk ema-
sele mulje avaldamine mõne 
teise tegevusega. Üldjuhul 
teeb lõpliku partneri valiku 
sugulises valikus siiski emane 
(seda mõnikord ka juhul, kui 
isased omavahel eelnevalt võitja välja selgitavad), mistõttu 
nii võitlus kui ka võistlus on suunatud tema heakskiidu leid-
misele. Põhjuseks on asjaolu, et sugulisel sigimisel on just 
emane see, kes võtab kanda peamise riski võtja ja investee-
rib järglastesse enim. 

Üheks silmapaitvaks võistluse näiteks on Kagu-Aasia 
saartel elavad lehtlalinnud (värvulised sugukonnast lehtla-
lindlased (Ptilonorhynchidae)). Mõnede lehtlalindude isased 
ehitavad kogu elu enamasti rohukõrtest ja okstest kaart – 
lehtlat –, mille isaslind kaunistab kõikvõimalike kirevate 
õite ja värviliste objektidega, mis ta leida suudab (joonis 
8i). Isaste lehtlalindude peamine tegevus elu jooksul on 
vaid lehtla kaunistamine, samal ajal kui emased käivad seda 
silmitsemas ja paaritumiseks parimat isast valimas. Isased 
lehtlalinnud järglaste eest hoolitsemises ei osale.

Teiseks võistlusel põhineva sugulise valiku näiteks on 
paaritumisrituaalid kanalistel, nagu näiteks tedrel ja met-
sisel. Isaslinnud kogunevad mängupaika, kus uhkeldavad 
oma välise iluga – ajavad saba lehvikusse, kaela pikaks, 
kudrutavad ja hüplevad. Sõik see näitab kaudselt nende 

JOONIS 8i. Meister-lehtlalinnu (Amb-
lyornis inornata) pesa. 
� (Foto: JJ Harrison.)



368

geneetilist kvaliteeti. Lumepüü (Lagopus muta) teeb ener-
geetiliselt kulukaid hüppeid, milleks aga on võimelised 
ainult kõige tugevamad ja tervemad isased. Emaste heaks-
kiidu ja õiguse paarituda saavad lõpuks just need isaslin-
nud, kes on teinud kõige rohkem kõrgeid hüppeid.

Händikäp-käitumine ehk ede ja händikäp-tunnused on 
sugulises valikus käitumismustrid või tunnused, mis on 
elusorganismile endale küll kahjulikud, kuid selliselt käi-
tudes või neid tunnuseid omades tõestavad isased emas-
loomadele veenvalt füüsilist võimekust ja selle aluseks ole-
vat kõrget geneetilist kvaliteeti. Neid käitumismustreid ja 
tunnuseid ei saa teeselda, kuna need on loomale niivõrd 
kulukad, et kehvema võimekusega isendid ei suuda neid jär-
gida. Kuna mõned isased saavad siiski händikäp-käitumise 
ja -tunnuseid lubada, on need emastele usaldusväärne viis 
isase kvaliteedist teada saamiseks. Mõiste händikäp tuleneb 
Inglismaalt pärit ajaviitest hand-in-cap, kus püüti ära arvata 
mütsi sisse peidetud esemeid ja neid põrsas-kotis-põhimõt-
tel omastada. Tänapäeval on termin laialt kasutuses spordis 
(nt golfis), kus erinevate võimetega mängijate hulgas olevale 
nõrgemale antakse edumaa, et muuta võistlus tasavägise-
maks. Evolutsioonibioloogias on tüüpiline händikäp-tunnus 
näiteks paabulinnu saba, mille kasvatamine on väga ener-
giakulukas ja kandmine raskendab liikumist. Lisaks tõmbab 
taoline suur ja kirev saba hästi kiskjate tähelepanu. Sellise 
sabaga ellujäämine näitab, et selle kandjal on väga hea ter-
vis, ressursside leidmise ja hankimise oskus ning võime 
kiskjate eest pageda. Uhket saba ei saa teeselda – see on 
ühemõtteline ja aus signaal isase kvaliteedist. Händikäp-
tunnusteks võivad olla ka muud pealtnäha tarbetud tunnu-
sed ja silmatorkav välimus, mille ülalpidamine on kulukas, 
kuid mis teevad isaslooma kiskjatele enam nähtavaks. 

Keemilise valiku korral eritavad sugupooled spetsiaalseid 
kemikaale, mida nimetatakse feromoonideks. Need anna-
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vad võimalikele sigimispartneritele signaali kohalolust, 
aga ka isendi geneetilisest kvaliteedist. Keemiline suguline 
valik on väga levinud putukate seas, kuid feromoone tooda-
vad ka teised loomaliigid. Kuigi inimesel puudub feromoo-
nides sisalduva info interpreteerimiseks spetsiaalne organ, 
on uuringud näidanud, et ka inimeste suguline valik võib 
sõltuda lõhnast. 

Mõnel toimub suguline valik juba sugurakkude tasemel. 
Sellisel juhul paaritub emane organism (enamasti üsna vali-
matult) erinevate isastega ja suguline valik toimub sugu-
rakkude vahel. Osa sugurakke varutakse spetsiaalsesse 
hoidlasse ning vaid mõned isassugurakud saavad hiljem 
munarakke viljastada. Liikidevaheline võrdlus on näidatud, 
et nendele liikidele, kelle puhul paaritub üks emane mitme 
isasega, on iseloomulik suuremad munandid (ehk suurema 
hulga spermide tootmine) ja spermide pikemad viburid, mis 
peaksid spermide konkurentsis eelise andma.  
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9. SÜSTEEMIÖKOLOOGIA
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Süsteemiökoloogia vaatleb ökosüsteeme tervikuna. Kuna 
looduslike koosluste kui terviku üksikasjalik uurimine ja 
modelleerimine osutub tänapäeval teadlastele sageli liiga 
keerukaks, keskendutakse ka ökosüsteemi tasemel pea-
miselt süsteemi kui terviku funktsioonide kirjeldamisele, 
mõõtmisele ning modelleerimisele ilma iga biootilise või 
abiootilise faktori rolli täpsustamata. Süsteemiökoloogia 
uurib eelkõige aine ja energia ringlust ökosüsteemides. 
Kuna kõik ökosüsteemid, kaasa arvatud biosfäär, on vähem 
või rohkem avatud süsteemid, tuleb lisaks kohalikule aine- 
ja energiaringele arvestada ka ökosüsteemi läbivaid aine ja 
energia vooge.
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Ökosüsteemide produktiivsus 

maismaal ja ookeanis

Ökosüsteemide primaarset produktiivsust mõõdetakse 
energia- või ainekoguse (süsiniku, kuivmassi) põhjal, mis 
foto- või kemosünteesi käigus salvestub elusainesse pindala-
ühiku kohta ajaühikus (nt J m-2 aasta-1, g cm-2 aasta-1). Kogu-
produktsiooni ehk summaarset primaarproduktsiooni 
(gross primary production) tähistatakse ingliskeelse lühen-
diga GPP. Kui viimasest on maha lahutatud taimne hinga-
mine (R) ehk taimede enda elutegevuseks kuluv energia, 
saame puhta primaarproduktsiooni (net primary produc-
tion (NPP)). Seega NPP = GPP – R. Reeglina kulub taimseks 
hingamiseks ligikaudu pool assimileeritud fotosünteetili-
selt aktiivsest kiirgusest, seega on ligikaudu:

 
 
Maismaaökosüsteemide produktiivsuse mustrit, nagu ka 

bioomide jaotust, mõjutab üsna hästi aasta keskmine tem-
peratuuri ja sademete hulk (joonis 9a). Joonisel on kujutatud 
ka puhta primaarproduktsiooni jaotus eri maismaaökosüs-
teemides võrrelduna bioomide levikuga. Maailmameres 
sademed tootlikkust mõistagi ei mõjuta ja aasta keskmisel 
temperatuuril on maismaaökosüsteemidega võrreldes vähe 

NPP ≈ GPP
2
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tähtsust. Ookeanides koondub produktsioon peamiselt 
mandrilavade lähedusse, kuhu sademed ja jõed toitaineid 
maakoorest pidevalt maailmamere ülemistesse veekihti-
desse kannavad (joonis 9b). Ookeanide keskosad seevastu on 

JOONIS 9a. Antropogeensete ja looduslike taimkattetüüpide (põllu, karjamaa, 
metsa) paiknemine maismaal (ülemine paneel) ja maismaa puhta primaarpro-
duktsiooni globaalne jaotus (g C m-2 aasta-1). � (Imhoff et al. 2004 järgi.)
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sarnaselt maismaakõrbetele viljatud alad, kus produktsioon 
on väga madal. Selle põhjustab oluliste toiteelementide 
(ennekõike P ja Fe) akuutne defitsiit. Lisaks on ookeanide 
keskosad sügavad ja mineraalsed toitained jõuavad põhja-
kihtidest pinnakihtidesse väga aeglaselt.

Tabelist 9a nähtub, et kõige produktiivsemad maismaaö-
kosüsteemid on troopilised vihmametsad, kus maapealne 
NPP on 2,2 kg kuiva biomassi m-2 aasta-1 (ruutmeetri kohta 
aastas). Eesti boreo-nemoraalsetes metsades on NPP üle 
kahe korra väiksem, jäädes ligikaudu tasemele 1 kg m-2 
aasta-1. Ülemises tabelis on esitatud andmed parasvöötme 
heitlehiste metsade ja boreaalsete metsade NPP kohta (sh 
paikneb Eesti metsade tootlikkus nende kahe vahepeal). 
Eesti kõige vähemproduktiivsed taimestunud maismaaö-
kosüsteemid on ombrotroofsed (sademetoitelised) ja see-
tõttu oligotroofsed (vähetoitelised) rabad, kus NPP on 
võrreldav tundra bioomi tasemega – ligikaudu 0,3 kg m-2 
aasta-1. Tabel näitab ka, et ookeanide primaarproduktsioon 

JOONIS 9b. Puhta primaarproduktsiooni globaalne jaotus maailmameres 
(g C m-2 aasta-1). � (UNEP 2008 järgi.)
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on võrreldes maismaaökosüsteemidega väga madal – kuigi 
maailmameri katab 71% maakerast, moodustab ookeanide 
summaarne NPP ainult 32% maismaa omast. Sealjuures on 
avaookeanide keskmine NPP (ligikaudu 0,1 kg m-2 aasta-1) 
võrreldav kõrbete biomassi tootlikusega maismaal. Teisalt 
leidub maailma kõige produktiivsemaid ökosüsteeme just 
ookeanis. Madalaveelistes, sessiilsete hulkraksete vetikate 
domineeritud ökosüsteemides ja korallrahudel, kus suurema 
osa produktsioonist annavad vaguviburvetikad, võib NPP 
ulatuda kuni 4 kg m-2 aasta-1 lähedale.

Veelgi suuremad erinevused maismaa ja ookeani vahel 
ilmnevad seal igal ajahetkel leiduva biomassi koguses. Kogu 
biosfääri kuivbiomassist paikneb 99,8% maismaal ja vaid 
0,2% ookeanis. Peamine põhjus on loomulikult selles, et 
ookeanis moodustub valdava osa esmasest toodangust füto-
plankton, millesse kuuluvad organismid on väga lühieali-
sed. Maismaataimed seevastu kasvatavad mahuka ja pika-
ealise keha.

Troopilistes vihmametsades on tänu nende kõrgele pro-
duktiivsusele ja sealsete puittaimede pikale elueale sal-
vestunud 42% maismaa biomassist. Parasvöötmemetsade 
kogupindala (24 x 106 km2) on küll oluliselt suurem kui troo-
pilistel vihmametsadel (17 x 106 km2), kuid nende osakaal 
maismaa biomassist on vaid 34%. Parasvöötme rohumaade 
ja savannide NPP on küll võrreldav parasvöötme metsaö-
kosüsteemidega, ent kuna sealsetel taimedel puuduvad 
maapealsed pikaealised struktuurid, on nende panus mais-
maa globaalsesse biomassi marginaalne – ligikaudu 4%.
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Ökosüsteemitüüp Pindala 
(106 km²)

NPP ulatus
g m–2

troopiline vihmamets 17 1000–3500
hooajaliselt kuiv 
troopiline mets 7.5 1000–2500

troopiline igihaljas mets 5 600–2500
parasvöötme 
heitlehine mets 7 400–2000

taiga 12 400–2000
hõrendikud ja võserikud 8.5 250–1200
savann 15 200–2000
parasvöötme rohumaad 9 200–1500
tundra ja mägitundra 8 10–400
kõrbe- ja poolkõrbe võserikud 18 10–250
kõrb 24 0–10
kultiveeritud maa 14 100–3500
sood ja rabad 2 800–3500
järved ja jõed 2 100–1500
Kontinentaalne kokku 149
avavesi 332 2–400
süvaveekerkealad 0.4 400–1000
mandrilavad 26.6 200–600
riffid 0.6 500–4000
suudmealad 1.4 200–3500
Maailmameri kokku 361
Kõik kokku 510
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Keskmine 
NPP
g m–2

NPP kokku
109 t

Biomassi 
ulatus
kg m–2

Keskmine 
biomass 
kg m–2

Biomass 
kokku
109 t

2200 37.4 6–80 45 765

1600 12 6–60 35 260

1300 6.5 6–200 35 175

1200 8.4 6–60 30 210

800 9.6 6–40 20 240
700 6 2–20 6 50
900 13.5 0.2–15 4 60
600 5.4 0.2–5 1.6 14
140 1.1 0.1–3 0.6 5
900 1.6 0.1–4 0.7 13

3 0.07 0–0.2 0.02 0.5
650 9.1 0.4–12 1 14

2000 4 3–50 15 30
250 0.5 0–0.1 0.02 0.05
773 115 12.3 1837
125 41.5 0–0.005 0.003 1
500 0.2 0.005–0.01 0.02 0.008
360 9.6 0.001–0.04 0.01 0.27

2500 1.6 0.04–4 2 1.2
1500 2.1 0.01–6 1 1.4
152 55 0.01 3.9
333 170 3.6 1841

TABEL 9a. Aastane puhas primaarproduktsioon (NPP; kogu orgaanilise aine 
juurdekasv) ja biomass (kogu orgaanilise aine kogus) pindalaühiku kohta erine-
vates bioomides. � (Begon et al. 2006 järgi.)
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Energia ja aine liikumine 

läbi troofiliste tasemete

Ökosüsteemi troofilist struktuuri ehk hierarhilisi toitumis-
suhteid kujutatakse tihti astmikpüramiidina. Selle tase-
med tähistavad kas organismide sarnase toiduallika kaudu 
ajaühikus toodetud orgaanilise aine hulka (assimileeritud 
energiat) või igal ajahetkel ühel troofilisel tasemel immobili-
seeritud orgaanilise aine kogust ehk biomassi (seal salvestu-
nud energiat). Sellist üksteise peale paigutatud troofilistest 
tasemetest koosnevat diagrammi kutsutakse ökoloogi-
liseks püramiidiks (ecological pyramid) ehk troofiliseks 
püramiidiks (trophic pyramid). Püramiidi kõige madalama 
astme laius vastab autotroofide ehk primaarprodutsentide 
toodangule, teine aste esimest järku tarbijate (herbivooride) 
toodangule, kolmas aste teist järku tarbijate (herbivooridest 
toitujate) toodangule ja nii edasi (joonis 9c). Kõige kõrge-
mal troofilisel tasemel paiknevaid liike nimetatakse tipp-
karnivoorideks (sõltuvalt toitumisviisist ka tippkiskjateks). 
Siinkohal tuleb märkida, et parasiitide (samuti sümbiontide) 
panust ühe või teise troofilise taseme toodangusse üldjuhul 
eraldi välja ei tooda, vaid arvestatakse peremeesorganismi 
biomassi toodangu hulka – vastasel juhul oleksid troofilise 
püramiidi kõige ülemisel astmel tippkarnivooride asemel 
tippkarnivooride parasiidid (või pigem tippkarnivooride 
parasiitide parasiidid). Troofilist püramiidi nimetatakse 



379

selle esmaesitaja inglise zooloogi ja loomaökoloogi Charles 
Sutherland Eltoni järgi ka Eltoni püramiidiks. 

Produktsioonipüramiidis näitab astme laius kas ajaühi-
kus toodetud energia- või ainehulka. See on igal järgmisel 
tasemel ligikaudu kümme korda kitsam kui eelmisel, kuna 
ühelt toitumistasemelt järgmisele jõuab üldjuhul 10% sinna 
salvestatud energiast; ülejäänu jääb tarbimata ja suuna-
takse otse laguahelasse. Biomassi ökoloogilises püramiidis 
sõltub astmete suhteline laius aga ökosüsteemi või koosluse 
taksonoomilisest struktuurist (joonis 9c). Teatud tingimus-
tel võib autotroofidesse salvestunud biomass olla oluliselt 
väiksem kui herbivooridesse ja teistesse heterotroofidesse 
salvestunu. Selle põhjuseks on, et autotroofid võivad olla 
väga lühiealised (nt ookeanis), samas kui herbivoorid ja kar-
nivoorid on oluliselt pikaealisemad ning salvestavad bio-
massi kauemaks.

Kuna suur osa biomassist 
jääb igal troofilisel tasemel 
tarbimata ja siseneb otse 
laguahelasse, saaks Eltoni 
püramiidi kõrvale joonis-
tada ka paralleelse lagua-
hela püramiidi. Selle esimese 
astme moodustaks surnud 
orgaaniline aine, teisel ast-
mel asuksid detritivoorid, 
kolmandal astmel detritivoo-
ridest toituvad karnivoorid, 
fungivoorid ja mikrobivoorid 
ning nõnda edasi.

Aine ja energia liikumist 
läbi troofiliste tasemete 
autotroofid-herbivoorid-kar-
nivoorid-t ippkarnivoorid 

Mereökosüsteemi biomassipüramiid ümberpööratuna 

Biomassi ökoloogiline püramiid metsa ökosüsteemis

PT

PP

KT

tekst

1.5

tekst

TT 11

PT 37

PP 809

21

4

JOONIS 9c. Biomassi ökoloogilised 
püramiidid ookeani (ülemine paneel) ja 
metsa (alumine paneel) ökosüsteemis. 
Ookeani püramiidi korral on esmaste 
tarbijate (PT) biomass üle viie korra 
suurem kui primaarprodutsentidel (PP). 
� (Begon et al. 2006 järgi.)
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nimetatakse toitumi-
sahelaks (trophic chain) 
ehk toiduahelaks (food 
chain). Kaasaegse toi-
duahelate kontsept-
siooni autoriks on eel-
pool nimetatud Charles 
Sutherland Elton, kuigi 
toiduahelatest kirjutas 
väga sarnasel viisil juba 
10. sajanil elanud araa-
bia filosoof Al-Jahiz 
(776–868/869). Kuna 
aga ökosüsteemid on 
tegelikkuses keeruliselt 
läbipõimunud süstee-
mid, kus selgelt eristu-
nud on vaid autotroofid 
(sedagi mitte alati) ning 
heterotroofide toitumisskeemid võivad olla mitmekesised ja 
läbipõimunud, räägitakse tänapäeval pigem toiduvõrgusti-
kest (food web). Joonisel 9d on kujutatud ühe Vaikse ookeani 
kirdeosas paikneva mereökosüsteemi toiduvõrgustik, mil-
lelt on näha, et sellises keerulises interaktsioonide rägas-
tikus võib enamik heterotroofe osaleda tarbimises mitmel 
erineval troofilisel tasemel.
Energia või aine ülekannet ühelt troofiliselt tasemelt tei-

sele illustreerib joonis 9e. Skeem kujutab „torustikku“, kus 
energia liikumise alternatiivsed rajad on tähistatud erine-
vate torudega ja viimaste läbimõõt peegeldab „vooluhulka” 
torus ehk vastavat rada pidi liikuva energia (või aine) kogust.

Joonisel 9e tähistavad Pn ja Pn-1 koguproduktsiooni vas-
tavalt n-dal ja sellele eelneval ehk (n – 1)-dal troofilisel 
tasemel. Alumisel tasemel salvestatud energiast ja ainest 

JOONIS 9d. Toiduvõrgustik ühes Vaik-
ses ookeanis paiknevas mereökosüs-
teemis. Iga pallike tähistab üht bioloo-
gilist liiki, ühendusjooned nende vahel 
aga interaktsioone. Pallikesed paikne-
vad erinevatel tasanditel, mis vastavad 
ökosüsteemi troofilistele tasanditele. 
� (Gibbs 2003 järgi.)
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jääb suur osa enne organismide surma tarbimata ja suun-
dub otse laguahelasse; ülejäänu on sisendiks n-dale troofi-
lisele tasemele In. Kogu süsteemi sisendiks olevat energiat 
(söödud orgaanilist ainet) ei suuda mõistagi ükski organism 
täielikult omastada. Osa sisendist väljutatakse alati fekaalse 

Pn

In

Pn–1

Fn

Mittetarbitud biomass

An

Rn

Pn – Produktiivsus troofilisel tasemel n
Rn – Soojuskadu hingamisel troofilisel 
tasandil n

Fn – Energiakadu väljaheidetena 
troofilisel tasandil n
In – Energia sissevõtmine 
troofilisel tasemel n
An – Energia omastamine 

troofilisel tasemel n
Pn‐1 – Tarbimiseks sobiliku 

biomassi hulk troofilisel 
tasandil n‐1

Surnud orgaanilise 
aine osa lagundaja 

enda süsteemis 

JOONIS 9e. Aine või energia liikumine madalamalt troofiliselt tasemelt kõr-
gemale. Sinisel  taustal asub vaadeldav troofiline tase (järjekorranumbriga n). 
(Begon et al. 2006 järgi.)
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kaona Fn, mis suundub samuti otse laguahelasse. Ära seedi-
tud ehk organismi omastatud osa moodustab n-dal tasemel 
omastatud energia An. Kuid kogu assimileeritud energiat ei 
saa organismid kasutada produktsiooniks ehk keha püsivate 
struktuuride ülesehitamiseks, sest osa kulub alati aktiivse 
elutegevuse ehk rakuhingamise Rn käigus. See, mis hin-
gamisest alles jääb, kasutatakse bioproduktsiooniks n-dal 
troofilisel tasemel Pn. 
Energia liikumist troofiliste tasemete vahel iseloomustab 

ülekandeefektiivsus, mis näitab, milline proportsioon (või 
protsent) kandub ühest etapist edasi lõppeesmärgi ehk järg-
mise troofilise taseme produktsiooni suunas. Alljärgnevalt 
on eristatud kolme efektiivsuse mõõdet.

• Tarbimisefektiivsus CE = In/Pn-1 näitab, kui efek-
tiivselt suudetakse eelmisel troofilisel tasemel 
salvestatud energiat tarbida.

• Assimilatsiooniefektiivsus AE = An/In näitab, mil-
lise efektiivsusega suudetakse tarbitud toitu 
assimileerida.

• Produktsiooniefektiivsus PE = Pn/An näitab, mil-
line osa assimileeritud energiast suunatakse 
produktsiooniks.

Kui ülaltoodud efektiivsused omavahel korrutada, saame 
üldise troofiliste tasemete vahelise energia ülekande efektiiv-
suse: 

Globaalselt hinnatakse TE üldkeskmiseks väärtuseks 
erinevates bioomides ja troofilistel tasemetel ligikaudu 
10%. See tähendab, et biosfääris siseneb 90% igal troofili-

TE = CE X AE X PE
Pn

Pn – 1
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sel tasemel immobiliseeritud energiast otse laguahelasse. 
Mõistagi on selles kümnendikus omajagu varieeruvust, 
sõltudes suurel määral bioomist, troofilisest tasemest, 
elukoosluse taksonoomilisest struktuurist ning paljudest 
muudest teguritest. Kui näiteks poolkõrbetes võib üle 90% 
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A/I 50%   P/A 2%

A/I 80%   P/A 30%

A/I 80%   P/A 10%

A/I 80%   P/A 2%

A/I 30%   P/A 40% A/I 20%   P/A 40%

Herbivoorid Karnivoorid Mikroobivoorid Detritivoorid

A

JOONIS 9f. Herbivoorsete, karnivoorsete, mikrobivoorsete ja detritivoorsete 
(kõigusoojaste) selgrootute tarbijate (esimene rida) ning herbivoorsete ja kar-
nivoorsete kõigusoojaste vs püsisoojaste selgroogsete loomade (teine ja kol-
mas rida). energiatarbimise skeemid. Numbriliselt on näidatud assimilatsioo-
niefektiivsused (a / i) ja produktsiooniefektiivsused (p / a). 
� (Begon et al. 2006 järgi.)
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primaarproduktsioonist liikuda järgmisele troofilisele 
tasemele, siis rabades võib fotosünteesil salvestatud ener-
giast vormuda herbivooride produktsiooniks alla 1%. Üle-
jäänust ligikaudu 90% siseneb otse laguahelasse, ent ligi-
kaudu 10% jääbki tarbimata ning ladestub turbana.
Troofiliste tasemete vahelise energiaülekande efektiivsus 

sõltub suurel määral tarbijate taksonoomilisest ja troofilise 
taseme kuuluvusest. Eriti kontrastselt avalduvad sellest tin-
gitud erinevused assimilatsiooni- ja produktsiooniefektiiv-
suses. Esimene sõltub eelkõige tarbitava toidu kvaliteedist 
(energiasisaldusest), teine aga suurel määral tarbija tak-
sonoomilisest kuuluvusest ja sellega määratud füsioloo-
gilistest iseärasustest. Joonisel 9f on (joonise 9e eeskujul) 
kujutatud skeemid, mis illustreerivad erineva toiduallika ja 
taksonoomilise staatusega tarbijate energiatarbimise eripä-
rasid.

Joonis näitlikustab, et assimilatsiooniefektiivsus sõltub 
peamiselt toidu kvaliteedist: see on suurim (80%) lihatoidu-
listel loomadel ja väikseim (20%) energiavaesest detriidist 
toitujatel. Produktsiooniefektiivsus seletub peamiselt loo-
made taksonoomilise kuuluvusega – selgrootutel on hin-
gamiskaod võrreldes selgroogsetega oluliselt väiksemad ja 
tootmistõhusus seetõttu kordades suurem. Eriti suure osa 
toiduga omastatud energiast kulutavad püsisoojased selg-
roogsed (linnud ja imetajad) rakuhingamisele. Püsiva keha-
temperatuuri hoidmine on energeetiliselt väga kulukas, 
mistõttu kasutavad homöotermsed loomad keha ehitami-
seks ja järglaste tootmiseks vaid ligikaudu 2% assimilee-
ritud energiast, kõigusoojased aga 10%. Teisisõnu vajavad 
kõigusoojased selgroogsed (kalad, kahepaiksed, roomajad) 
kasvamiseks ja paljunemiseks oluliselt vähem toitu kui lin-
nud või imetajad. Evolutsiooniline täiustumine on loomarii-
gis olnud seotud paratamatu lõivu maksmisega energeeti-
lise efektiivsuse arvelt. 
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Globaalsed bioloogilised 

aineringed

Kuigi Maa on aineringe seisukohast pikas, geoloogilises aja-
perspektiivis avatud süsteem, ringleb aine lühemas vaates 
peamiselt maakera atmo-, lito- ning hüdrosfääris ning loo-
mulikult nendega osaliselt kattuvas biosfääris. Ökoloogia 
seisukohalt pakub peamiselt huvi ainete ringlus biosfää-
ris ehk bioloogiline aineringe (biological cycle of matter). 
Organismide ehituse seisukohalt olulisemad keemilised 
elemendid, mille ringest sõltub globaalne primaarprodukt-
sioon ja mida alljärgnevalt lähemalt käsiteltakse, on süsi-
nik (C), lämmastik (N), fosfor (P), vesinik (H) ja hapnik (O). 
Kuna vesiniku ja hapniku ringe seisukohalt on määrava 
tähtsusega eelkõige veeringlus – gaasiline vesinik bioloo-
gilises ringes ei osale ja vaba hapniku kontsentratsiooni 
atmosfääris võib lugeda konstantseks –, piirdub nende ele-
mentide käsitlemine üksnes veeringe kirjeldamisega. Mui-
dugi, hapniku ja vesiniku ringe seisukohalt on väga oluline 
ka süsinikuühendite ringlus, mida aga käsitletakse seoses 
süsinikuringega.

Globaalsetes aineringetes pakuvad ökoloogilist huvi 
ennekõike elementide peamised varud ehk fondid (pools) 
ja vood (fluxes). Fond on koht, kus aine või element püsi-
valt paikneb ning seda iseloomustab aine keskmine kogus, 
mis igal ajahetkel varus on. Voog kirjeldab elemendi või aine 
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ümberpaiknemise keskmist kiirust erinevate fondide vahel. 
Seega mõõdetakse fondide suurust massiühikutes, voogude 
suurust aga aine ümberpaiknemise kiiruse ühikutes (massi-
ühikut ajaühikus).

Süsinikuringe

Süsinikuringet, nagu ka teisi ökoloogilisest vaatenurgast 
olulisi aineringeid, käsitletakse illustratiivse skeemi abil, 
kuhu on märgitud vastava elemendi peamised fondid ja 
vood. Süsinikuringe on esitatud joonisel 9g, kust nähtub, et 
maakeral paikneb ringes olev süsinik peamiselt neljas suures 
fondis, mis on reastatud suuruse järgi ühikuga 1012 kg C ehk 
miljardit tonni süsinikku: 1) ookeani fond (38 000 ühikut), 2) 
mulla fond (1500 ühikut; sisaldab taimejuuri), 3) atmosfääri 
fond (720 ühikut) ja 4) maismaataimede (ja muude organis-
mide) maapealse osa fond (560 ühikut). Lisaks sellele leidub 
süsinikku suurtes kogustes ka väljaspool nimetatud fonde 
ja eelkõige litosfääris – fossiilne süsinik, karbonaatsed kivi-
mid. Kuna aga see süsinik bioloogilises ringes ei osale, ei 
kajastu see ka joonisel.

Süsinikuringe kõige olulisemad vood on mineraalse süsi-
niku (CO2, veekeskkonnas ka HCO3

– ja CO3
2–) liikumine tai-

medesse fotosünteesi käigus (120 ühikut aastas maismaal 
ja 107 ühikut aastas ookeanis) ning süsiniku vabanemine 
süsihappegaasina atmosfääri ja veekogudesse aeroobsel 
rakuhingamisel. Sealjuures tagastab taimne hingamine 
atmosfääri ligikaudu pool fotosünteesi käigus fikseeritud 
süsinikust, samas kui ülejäänu naaseb atmosfääri mullahin-
gamise ja veekogudes toimuvate laguprotsesside kaudu. Joo-
niselt on ka näha, et maailmamere süsinikuvaru tänapäeval 
pidevalt suureneb – atmosfääri difundeerub süsihappegaasi 
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kaks ühikut vähem kui seda veekogudes fotosünteesi käigus 
seotakse. Jõed aga toovad ookeani aastas 0,2 ühikut süsi-
nikku.

Sarnaselt maailmamere süsinkufondiga on ka atmosfääri 
süsinikufond tänapäeval aasta-aastalt suurenemas peami-
selt fossiilse süsiniku kaevandamise ja oksüdeerimise arvelt 
(viis ühikut aastas; atmosfäärse süsiniku kontsentratsiooni 
muutused viimastel aastakümnetel on esitatud joonisel 2f). 
Seni on fossiilsete kütuste ammutamine ja põletamine vaa-
tamata sellest tulenevatele ohtudele pidevalt suurenenud 
(joonis 9h) ja see suundumus tõenäoliselt lähimatel aastatel 
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ei vaibu – inimkonna energiavajadus aina suureneb ja kõi-
gest hoolimata toodetakse ligikaudu 80% energiast jätku-
valt fossiilsetest kütustest.

Atmosfääri lisab olulisel määral süsinikku (kokku kaks 
ühikut aastas) ka metsaraie ja sellega seonduv küpse metsa 
asendumine noorendikega, samuti metsamaa kasutusele-
võtmine põllumaana. Atmosfääri fondist (ja bioloogilisest 
ringest) viib süsinikku välja lagundamata jäänud orgaani-
liste setete ladestumine ookeani põhja (0,1 ühikut aastas) 
ja turba ladestumine soodes. Viimati mainitu on siiski glo-
baalses ringes vähetähtis ega ole joonisel 9g eraldi märki-
mist leidnud.
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nikuheite koguste muutused viimase paarisaja aasta vältel (109 kg C aasta-1). 
� (Gilfillan & Marland 2021 järgi.)
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Lämmastik uringe

Globaalse lämmastikuringe skeem on esitatud joonisel 9i 
ning selle ühikuks on 109 kg N ehk miljonit tonni lämmas-
tikku. Bioloogilise lämmastikuringe väga oluline fond on 
atmosfäär – kuna lämmastik (N2) moodustab 78,1% atmo-
sfääri koostisest, on sealne lämmastikuvaru praktiliselt 
piiramatu. Samas on molekulaarne lämmastik keemiliselt 
inertne, mistõttu on selle toomine orgaaniliste molekulide 
koosseisu energeetiliselt kulukas ja jõukohane vaid loe-
tud hulgale mikroobidele. Osad neist mikroobidest elavad 
sümbioosis taimede või seentega (nt perekonna Rhizobium
esindajad liblikõieliste taimede juurtes, perekonna Frankia
esindajad leppade juurtes, tsüanobakter Anabaena azollae
veesõnajala Azolla fi liculoides lehtedes või tsüanobakterid 
lihheniseerunud seente koosseisus), teised atmosfäärset 
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lämmastikku fikseerivad mikroobid elavad aga vabalt (eel-
kõige tsüanobakterid, samuti bakterid perekonnast Azoto-
bacter). Jooniselt 9i nähtub, et N2 bioloogiline fikseerimine 
toob ringesse juurde 170 ühikut lämmastikku aastas, millest 
18% leiab aset veekogudes.

Teine peamine viis, kuidas atmosfäärne lämmastik bio-
loogilisse ringesse jõuab, on taimedele omastatavate läm-
mastikuühendite teke atmosfääris toimuvate elektriliste 
protsesside kaudu. Selle kaudu satub bioloogilisse ringesse 
veidi alla 10% kogu atmosfäärist organismidesse suubuvast 
lämmastikuvoost. Suurem osa primaarproduktsiooni käi-
gus assimileeritavast lämmastikust pärineb aga kohalikust, 
ökosüsteemidesisesest ringest – 1200 ühikut aastas mais-
maal ja 6000 ühikut aastas ookeanis. Laguahelas omastavad 
taimejuured orgaanilise aine dissimilatsioonil taimedele 
kättesaadavaks lämmastikuks viivitamatult.

Kõik mineraalsed lämmastikku sisaldavad laguproduktid 
(nitritid, nitraadid, ammoniaak) on vees hästi lahustuvad 
ja dissotsieeruvad, eritades nitrit-, nitraat- ja ammooniu-
mioone. Seega esinevad mineraalsed lämmastikuühendid 
mullas ja veekogudes peamiselt ioonsel kujul ja on seetõttu 
väga liikuvad. See omakorda tähendab, et kui elusorganis-
mid laguahelas vabanenud mineraalset lämmastikku kii-
resti ei omastata, leostub see muldadest kergesti ja liigub 
põhjavette või vooluvetega veekogudesse. Igal aastal talle-
tub selle tõttu ookeanisetetesse ligikaudu kümme ühikut 
lämmastikku.

Elusorganismides on suur osa lämmastikust valkude koos-
seisus (meenutagem, et igas aminorühmas on üks lämmas-
tikuaatom). Laguahelas hoolitsevad orgaanilisse ainesse 
immobiliseeritud lämmastiku mineraliseerimise ja uuesti 
bioloogilisse ringesse toomise eest esmalt ammonifitsee-
rijad bakterid. Ammonifikatsioon on aminorühma (–NH2) 
sisaldavate orgaaniliste ainete bakteriaalne lagundamine  
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(aminohapete desamiinimine). Ammonifikatsiooni lõppsaa-
duseks on ammoniaak (NH3), mis esineb vesilahuses pea-
miselt ammooniumioonina (NH4

+). Aeroobses keskkonnas 
ammoniaak ei kuhju, sest nitrifitseerivad bakterid omasta-
vad selle kohe. Nitrifikatsioon on ammooniumiooni kaheast-
meline oksüdeerimine: esmalt nitritiooniks (NH4

+ → NO2
–), 

mida teevad näiteks bakterid perekonnast Nitrosomonas, ja 
seejärel nitraatiooniks (NO2

– → NO3
–), mida viivad läbi näi-

teks perekonna Nitrobacter esindajad. Nii ammooniumioonid 
kui ka nitrit- ja nitraatioonid on taimedele kättesaadavad.

Peamiselt liigniisketes maismaaökosüsteemides ja vee-
kogude sügavamates kihtides, kus valitsevad anoksilised 
tingimused, leiab aset denitrifikatsioon ehk protsess, mille 
käigus siseneb orgaanilisest ainest pärit mineraalne läm-
mastik uuesti atmosfääri lämmastikufondi. Sellega tegele-
vad denitrifitseerivad bakterid, näiteks Pseudomonas denit-
rificans. Denitrifikatsioon on mineraalne hingamine, milles 
orgaanilise aine vesinikult võetavate elektronide lõppakt-
septoriks on järk-järgult kas dilämmastikoksiidiks (N2O) 
või molekulaarseks lämmastikuks (N2) redutseeritav nitraat 
(NO3

–). Denitrifikatsiooni teel lahkub atmosfääri tänapäe-
val rohkem lämmastikku (240 ühikut), kui seda bioloogilise 
ja keemilise (välgulöökide toel toimuva) fikseerimise käigus 
taimedele kättesaadavaks tehakse (190 ühikut). Lisaks pais-
kab atmosfääri 100 ühikut lämmastikku aastas ka inimte-
gevus nii keemia- ja toiduainetetööstuse kui ka põllumajan-
duse kaudu. Kuna näiteks intensiivse karjakasvatuse käigus 
lendub atmosfääri suures koguses ammoniaaki, peaks ring-
leva lämmastiku kogus ökosüsteemides pidevalt vähenema. 
Põhjuseks on samuti siin inimtegevus – väga suur osa mais-
maast on põllumaid, millel kultiveeritakse vähem lämmas-
tikku fikseerivate mikroobidega sümbioosis elavaid taimi 
võrreldes seal looduslikult kasvavatega. Ökosüsteemide 
võimalikku lämmastikudefitsiiti kompenseerib tänapäeval 
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inimene, kes suudab õhulämmastikust toota lämmastikväe-
tisi – üleilmne lämmastikväetiste toodang läheneb 120 
miljonile tonnile aastas, mis vastab ligikaudu 42 ühikule 
lämmastikule, mis igal aastal inimeste toitmise eesmärgil 
globaalsesse ringesse lisatakse. Hinnanguliselt pool maa-
ilma rahvastikust sõltub otseselt lämmastikväetistest, ilma 
nendeta suudaks maakera praegu ära toita neli miljardit ini-
mest.  

Fosforiringe

Bioloogilise fosforiringe omapäraks võrreldes süsiniku-, 
lämmastiku- ja veeringega on atmosfääri fondi puudumine 
(joonis 9j; fosfori ühikuks on 109 kg P ehk miljonit tonni fos-
forit). Looduslikke fosforit sisaldavaid gaase atmosfääris aga 
ei ole.

Fosfor liigub läbi elusaine sama kiiresti kui teised orga-
nismide ehituskivid, kuid mullas ja ookeanis on fosfori lii-
kumine väga aeglane. See teeb fosforiringest ühe kõige 
aeglasema biogeokeemilise tsükli. Globaalses fosforiringes 
domineerivad neli peamist protsessi: 

1) tektooniliste protsesside käigus paljastuvad fosforit 
sisaldavad kivimid, mille pinnakihtide murenemisel saavad 
fosforit sisaldavad mineraalid kättesaadavaks; 

2) füüsilise erosiooni ja porsumise tagajärjel lahustuvad 
vees fosforirikkad mineraalid, mis satuvad mullavette ning 
veekogudesse; 

3) voolu- ja põhjavetega kandub fosfor järvedesse ja sealt 
jõgede mööda ookeani;

4) orgaanilistesse ühenditesse ja oksiididesse või karbo-
naatsetesse mineraalidesse seotud fosfor settib ja mattub 
veekogude põhjasetetesse.
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Maismaaökosüsteemide mulda satub elusorganismide 
omastatav fosfor ehk liikuv ehk reaktiivne fosfor peamiselt 
kivimite murenemisel. Kõige tavalisem fosforirikas mine-
raal maakoores on apatiit, mida suudavad lahustada mik-
roobide, seente ja teiste elusorganismide eritatavad orgaa-
nilised happed. Lahustunud fosforiühendid on taimedele 
kättesaadavad ja naasevad mulda – ja seeläbi fosforiringesse 
– pärast organismide surma. Paraku adsorbeerivad raua ja 
alumiiniumi oksühüdroksiidid osa (eriti happelises) mullas 
lahustuvast fosforist, mille tagajärjel muutub fosfor mullas 
liikumatuks, vees lahustumatuks ning selle tõttu ka taime-
dele kättesaamatuks.

Veekogudes mineraliseeritakse suurem osa orgaanilisest 
fosforist pärast veeorganismide surma, kuid ligikaudu 1% 
sadeneb koos muu materjaliga veekogude põhja. Mikroobse 
elutegevuse tulemusena osa settinud fosforist aja jooksul 
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vabaneb ja muutub uuesti taimedele omastatavaks. Ookea-
nides on selline protsess väga aeglane – ühe settinud fosfo-
riaatomi tagasijõudmiseks bioloogilisse ringesse kulub ligi-
kaudu tuhat aastat.

Organismid tarbivad fosforit peamiselt ortofosfaadina 
(PO4

3–), kus fosfori oksüdatsiooniaste on +5. Mõned mik-
roobid aga suudavad omastada ka fosfonaate ja fosfiide (P3+), 
oksüdeerides viimased ortofosfaadiks.

Üha paisuvale rahvastikule on fosfor essentsiaalsete, tai-
mekasvatuseks vajalike ressursside hulgas üks neist, mida ei 
ole võimalik asendada, sealjuures ei suuda inimene söögiks 
tarvitatud fosforit tõhusalt uuesti kinni püüda ja taaskasu-
tada. Fosforit leidub maakoores igal pool, kuid kätte osa-
takse seda tõhusalt saada ainult siis, kui selle sisaldus on 
anomaalselt kõrge – tavalisest mullast, ookeanisetetest või 
ka elusorganismidest inimene fosforit ammutada ei oska. 
Ka on fosforirikkad mineraalid maakoores jaotunud väga 
ebaühtlaselt. Kuna maailmas on palju põllumuldasid, mida 
peab saagikuse säilitamiseks pidevalt fosforiga väetama, 
võib see element hakata peagi mitmes paigas põllumajan-
duslikku tootmist piirama.

Veeringe

Kui fosforiringe on üks kõige aeglasem, siis veeringe on kaht-
lemata seni vaadeldud aineringetest kiireim. Veeringe pea-
mised fondid ja vood on toodud joonisel 9k ja ühikuna kasu-
tatud km3 ehk ligikaudu 1012 kg H2O (ehk miljardit tonni vett). 
Ookeanist, kus paikneb suurem osa (97%) maakera veest, 
aurab igal aastal atmosfääri 0,03% – terve ookeani jagu vett 
auraks ära juba paarisaja tuhande aastaga. Veidi vähem kui 
10% ookeanist aurustunud veest kantakse maismaa kohale, 
kus see lisandub transpiratsiooni ja evaporatsiooni käigus 
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ökosüsteemidest atmosfääri paisatud veeaurule ning langeb 
sademetena maapinnale. Vooluveed aga viivad maismaalt 
järvede ja jõgede kaudu pidevalt ookeani tagasi samapalju 
vett, kui seda ookeanist aurustub. Antarktika, Gröönimaa 
ja mäestike jääkilpidesse on immobiliseeritud ligikaudu 2% 
maakera veest, põhjavees paikneb suhteliselt liikumatuna 
veel 0,6% (vt ka joonis 2l). 

Kuivõrd ookeani veevahetus süvakihtide ja pinnakihtide 
vahel on väga aeglane ning veevahetus maismaaga toimub 
peamiselt läbi pinnakihtide, on veeringe tõepoolest kiire. 
Väljapaistev loodusteadlane ja üks kaasaegse matemaatilise 
statistika rajajaid Ronald Fisher tavatses tudengitele vee-
ringe kiirust meelde tuletada piltliku lausega: „Ärge unus-
tage, et igas klaasitäies vees, mida te joote, on vähemalt üks 
veemolekul, mis on läbi käinud Aristotelese põiest“. Fisheri 
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rehkenduste järgi olevat see tõik statistiline paratamatus. 
Pidev vee transport mullast atmosfääri läbi taimede, pidev 
vee evaporatsioon maapinnalt ning pidev veevahetus mais-
maa ja mere ökosüsteemide vahel muudavad bioloogilise 
veeringe dünaamiliseks ja tundlikuks ning teevad sellest 
ökosüsteemide produktiivsust ja funktsiooni kujundava 
mehhanismi.

Muldkeskkond 
Üks ökoloogia põhitermineid on muld (soil). Enamlevinud 

definitsiooni järgi on muld maakoore pindmine kobe kiht, 
mida on oluliselt ümber kujundanud elusorganismid. Seega 
saab peenestunud mineraalidest koosnevat pinnakatet 
mullaks nimetada vaid juhul, kui seal leidub (või on leidu-
nud) orgaanilist ainet – kus on taimed, seal on üldjuhul ka 
muld. Mulla mõistet ei tohi segi ajada terminiga pinnas, mis 
kuulub eelkõige ehitusgeoloogilisse sõnavarasse ja hõlmab 
endas maakoore pindmist kihti, sõltumata selle koostisest. 
See termin ökoloogia sõnavaras ei eksisteeri, kuigi kõnekee-
les peetakse selle all sageli silmas just mulda. 

Ajalooliselt on mulda käsitletud eelkõige toidu- ja söö-
dakasvatamise seisukohast – juba Vana-Kreeka filosoofid, 
näiteks Xenophon (430–354 e.m.a), rõhutasid väetamise 
olulisust saagikuse tõstmisel. Vana-Rooma väljapaistev põl-
lumajandusteadlane Columella (4 e.m.a kuni ligikaudu 70 
m.a.j) rõhutas tosinast köitest koosnevas peateoses „Põlluma-
jandusest” („De re rustica“) muldade ja nende lupjamise olu-
lisust happelisuse vähendamisel, aga ka liblikõieliste taimede 
kasvatamise tõhusust saagikust tõstvate vahekultuuridena. 
Kui jätta kõrvale üksikuuringud, mille käigus saadi aimu 
mulla keemilisest koostisest ja füüsikalistest omadustest, 
hakati mulda terviklikult käsitlema alles 19. sajandi kesk-
paigast. Esimeseks süsteemseks mullakäsitluseks peetakse 
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saksa mullateadlase Friedrich Albert Fallou (1794–1877)  
koguteost „Mullateaduse algprintsiibid” („Anfangsgründe 
der Bodenkunde“, 1857), kus ta muuhulgas annab mullatea-
dusele siiani kehtiva nime – pedoloogia (kr pedos – muld, 
logos – teadus). Teiseks väljapaistvaks mullateadusele alu-
sepanijaks on vene geoloog ja geograaf Vassili Dokutšajev 
(1846–1903), kes hakkas esimesena käsitlema mulda „loodus-
liku kehana”, olles ühtlasi ka esimene muldade kaardistaja. 

Mulla komponentideks on tahked mineraalained (kivimid), 
surnud orgaaniline aine, vesi, atmosfäärigaasid ja elusor-
ganismid. Viimaste hulgas on esindatud kõik kolm domeeni 
– arhed, bakterid ja eukarüoodid. Nimetatud komponentide 
osakaal kõigub väga laias ulatuses, sõltudes kliimast, mulla 
vanusest, piirkonna biogeograafilisest ajaloost ning mulla 
lähtekivimi (bedrock, laiemas tähenduses parent material) 
koostisest. Lähtekivim on materjal, enamasti kivim, mille 
murenemisel (weathering) tekib mulla mineraalosa. Mulla 
kriitiliselt tähtis omadus on vee kinnipidamise võime, mis tegi 
võimalikuks juurtega vett imavate maismaataimede evolut-
siooni ja seeläbi tänapäevaste maismaaökosüsteemide tekke. 

Teised (tänaseks üsna väheolulised) maismaa primaar-
produtsendid – samblikud, kemosünteesivad eeltuumsed 
organismid ja aerofiilsed vetikad – mulda kasvamiseks otse-
selt ei vaja. (Aerofiilideks nimetatakse selliseid õhkkeskkon-
nalembeseid primaarprodutsentidest veeorganisme, kes 
suudavad kasvada õhu käes ja kattuvad veega vaid ajuti.) Ka 
samblad ei omasta mullast aktiivselt ressursse, kuid palju-
dele neist on muld ainsaks substraadiks, millel kasvades nad 
suudavad hoida käigus stabiilset veemajandust. Sarnane 
olukord on ka paljude maapinnal kasvavate ehk epigeiidsete 
samblikega, näiteks perekonnaga kilpsamblik (Peltigera) või 
põdrasamblik (Cladina).

Monoliitsete kivimite murenemine, mis on mullatekke 
eelduseks, toimub kahel viisil. Esiteks puhtmehaanilisel 
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murenemisel mitmesuguste loodusjõudude (nt tuule, sade-
mete, temperatuurikõikumiste) toimel. Eelkõige murendab 
kivimeid nende vahele sattunud vesi, mis jäätudes paisub 
ja sulades jälle kahaneb ning niimoodi tsükliliselt pika aja 
jooksul lähtekivimit lagundab. Vee aurumisel aga võivad 
välja sadestuda soolad, mille kristalliseerumisel ilmneb jää-
tumisele sarnane lähtekivimit lagundav mõju. Kõiki neid 
mehaanilisi lähtekivimit murendavaid protsesse nimeta-
takse rabenemiseks (physical weathering). 

Teiseks viisiks on keemiline murenemine organismide 
eritatavate või orgaanilise aine lagunemisprotsessides moo-
dustunud ühendite toimel – seda nimetatakse porsumi-
seks (chemical weathering). Selle peamiseks mehhanismiks 
on erinevate keemiliste ühendite lahustumine eelkõige vee 
mõjul – näiteks lahustuvad väga kergesti vees nii kips kui 
ka erinevad kaltsiitsed kivimid nagu kriit ja lubjakivi. Läh-
tekivimi keemilist lagundamist põhjustavad ka hüdrolüüs, 
oksüdatsioon ja veel mõned teisedki keemilised protsessid. 
Kumb mehhanismidest – kas rabenemine või porsumine – 
parasjagu domineerib, sõltub lähtekivimist ja ökosüsteemi 
klimaatilisest ning biogeograafilisest ajaloost. Mõnikord 
vaadeldakse omaette nähtusena ka bioloogilist murenemist, 
mille näiteks on epiliitiliste ehk kividel kasvavate samb-
like ja sammalde elutegevuse tagajärjel toimuv lähtekivimi 
lagundamine. Ent kuna selle tagajärgi saab üldjuhul jagada 
kas rabenemiseks või porsumiseks, ei ole selline kolmikjao-
tus põhjendatud.

Maismaal kivimite pindmise kihi murenemises toimusid 
olulised muutused ligikaudu 2,2 miljardit aastat tagasi, seo-
ses mereelustiku elutegevusest tingitud vaba hapniku tek-
kimisega atmosfääris. Murenemiskoorikutes väljendab seda 
punase värvi järsk levik, mille põhjustas rauarikaste mine-
raalide „roostetamine“. Organismid on kivimite murene-
misel osalenud varem kui arvati – mikroobide elutegevuse 
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jälgi on murenenud materjalis leitud kuni 2,7 miljardi aasta 
vanustes kivimites. Need kihid ei ole siiski veel mullad täna-
päevases mõistes, kuna viimaste tekkimisele panid aluse 
seente kaasabil murenemiskoorikule elupaiga loonud mais-
maataimed. Kindlaid tõendeid taimede osalusest vanades 
muldades leidub Ordoviitsiumi ajastust (450 miljonit aastat 
tagasi). Suurem mullateke algas aga maismaa intensiivsel 
koloniseerimisel Devonis (400 miljonit aastat tagasi), mil 
soontaimed asusid suures ulatuses hõivama eelkõige niis-
kemaid maismaa-alasid ja millega sai alguse söelademete 
modustumine.

Mullatekkega seotud elusaine üha suurem kuhjumine 
murenevasse maapinda muutis oluliselt kliimat. Maismaa-
taimede ja nende toodetud süsihappe kaasabil hoogustus 
ränioksiidi sisaldavate mineraalide lagunemine, samuti 
lahustunud metallide (nt kaltsiumi, magneesium) välja-
kanne meredesse. Seal sidusid mereorganismid kaltsiumi 
koos vees lahustunud süsinikuga lubisetetesse, mistõttu 
vähenes näiteks selsamal Devoni ajastul järsult atmosfääri 
süsihappegaasi sisaldus, olles alguses ligikaudu 20 korda 
suurem kui täna. Osa elutegevuses osalevast süsinikust jäi 
ringlema orgaanilise aine ja gaaside lõputusse ringi (nt tai-
mede kasv ja kõdunemine), kuhjudes soodsatel tingimustel 
tasapisi muldadesse ja söelademetesse. Maismaataimestik 
alandas ka päikesekiirguse tagasipeegeldust maapinnalt 
(albeedot), mis põhjustas pinnase soojenemist ja soodustas 
mulla tekkimist. Inimese eellaste arengus oluliste rohu-
maade mullad arvatakse olevat tekkinud siiski oluliselt hil-
jem, ligikaudu 50 miljonit aastat tagasi.

Mulla elutu osa koosneb tahketest osakestest ja nende-
vahelist ruumi ehk mullapoore (soil pores) täitvast veest 
ning õhust. Peamiselt mineraalainetest koosneva mine-
raalmulla (mineral soil) mahust moodustab mullapooridest 
koosnev pooriruum üldjuhul ligikaudu poole, ülejäänud pool 
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jaguneb mineraal- (ligikaudu 45% kogumahust) ja orgaani-
lise osa (ligikaudu 5% kogumahust) vahel. Mulla orgaani-
lise osa moodustab valdavalt huumus (ligikaudu 85–95%), 
ülejäänu on pooleldi lagunenud või veel lagunemata taime-
jäänused ja mullas sisalduvad elusorganismid – mullaelus-
tik ehk edafon. Huumuseks (humus) nimetatakse bakterite 
ja seente kaasabil toimuva orgaanilise aine lagunemise ja 
keemilise muundumise (humifitseerumise) toel maapinna 
lähedusse tekkinud pruuni või musta värvi amorfset süsini-
kurikast ainet. Selle põhimassi moodustavad polümerisee-
runud ja tihkestunud organismijäänuste hüdrolüüsiproduk-
tid, mille esialgne struktuur on muutunud. Huumus tekib 
pika aja jooksul mullas elavate bakterite ja seente kaasabil 
organismide jäänustest nende muutumise ja ümberkujune-
mise tulemusel, nii lagu- kui ka sünteesiprotsesside taga-
järjel. Huumus muudab mulla viljakamaks, kuna sisaldab 
taimede ja mikroorganismidega võrreldes oluliselt suuremal 
määral elusorganismidele omastatavat süsinikku. 

Mulla pindmise horisondi ehk huumusekihi peal asuva 
kihi moodustavad tihti mehaanilise struktuuri täielikult või 
osaliselt säilitanud taimejäänused. Maapinnale langenud 
ja suuremalt veel lagunemata taimejäänuseid nimetatakse 
variseks (plant litter). Osaliselt lagunenud, kuid äratunta-
valt mehaanilise struktuuri säilitanud taimset materjali 
kutsutakse pudeks ehk detriidiks (detritus). Mehaanilise 
struktuuri valdavalt kaotanud taimejäänuseid nimetatakse 
kõduks (detritus, ka duff ).

Mulla mineraalosa võib koosneda väga erineva läbimõõ-
duga osakestest. Mida väiksemad need on, seda suurem 
on mulla eripind ehk osakeste summaarne pindala mulla 
mahuühiku kohta ja mulla veemahutavus ehk vee kogus, 
mida muld suudab mahuühiku kohta stabiilselt siduda. Mul-
las sisalduvaid suurimaid mineraalosakesi läbimõõduga üle 
1 mm nimetatakse kores; osakesi läbimõõduga alla 2 mm 
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nimetatakse peenes. Peenest omakorda jaotatakse osakeste 
suuruse järgi kolmeks granulomeetriliseks fraktsiooniks 
ehk mulla lõimise osiste suurusjärguks: liivaks (osakeste 
läbimõõt 0,02–2 mm), tolmuks (0,002–0,2 mm) ja saviks, mis 
koosneb saviosakestest ehk ibeosakestest läbimõõduga < 
0,002 mm. Osakeste keskmise suurusega on määratud mulla 
mehaaniline struktuur ehk lõimis (soil texture). Vastavalt 
lõimise keskmisele osakeste suurusele jaotatakse mullad 
osakeste keskmise suuruse kahanemise järjekorras neljaks 
tüübiks: liivmullad, saviliivmullad, liivsavimullad, savimul-
lad. Esimesi nimetatakse kerge lõimisega ja viimasi raske 
lõimisega muldadeks.

Mulla ja ka selle eristuvate kihtide vertikaalsest ulatusest 
rääkides kasutatakse terminit mulla tüsedus (soil thickness) 
(mitte paksus!), mis sõltub kliimast, ökosüsteemi primaar-
produktiivsusest ja lähtekivimi keemilisest koostisest (joo-
nis 9l).
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JOONIS 9l. Muldkatte tüseduse sõltuvus bioklimaatilistest tegevustest. 
� (Astover et al. 2012 järgi.)
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Mullatekkeprotsessid

Nagu ökosüsteemi kõik komponendid, on ka muldkeskkond 
dünaamiline süsteem. Mulla viie komponendi (lähteki-
vimi, õhu, vee, surnud orgaanika ja mullaelustiku) pidevad 
vastasmõjud tingivad muutusi nii selle keemilises kui ka 
mehaanilises koostises. See omakorda mõjutab mulla oma-
dusi ja rolli, mida muld maismaa ökosüsteemides mängib. 
Mullakomponentide vastasmõjude ehk mullatekkeprotses-
side ehk lihtsamalt öeldes mullaprotsesside (soil formation 
ehk pedogenesis) spekter on keeruline ja kirev. Järgnevalt on 
loendatud neist mõned olulisemad eelkõige Eesti muldade 
seisukohalt, viidates Eesti metsakasvukohatüüpide klassi-
fikatsiooniüksustele (tüübirühmadele ja metsatüüpidele). 
Viimased on lahti seletatud 6. peatüki alapeatükis „Eesti 
metsakoosluste ordinaalne klassifikatsioon“.

Mineraalaine väljauhtumisega seotud 
ehk eluviaalsed protsessid

Väljauhtumine ehk eluvieerumine (eluviation) tähistab 
liikuva vee mõjul toimuvat mullaprotsesside laguproduk-
tide ümberpaiknemist tekkimise kohast allapoole või siis 
mullast välja. Teisisõnu viib läbi mulla liikuv vesi endaga 
kaasa erinevaid mulla viljakust mõjutavaid aineid. Peamis-
teks väljauhteprotsessideks on leostumine, lessiveerumine, 
leetumine ja näivleetumine ehk pseudoleetumine. 

Leostumine (leaching või lixiviation) on mullas leiduvate 
karbonaatsete kivimite lagunemisel moodustunud vesila-
hustuvate soolade väljauhtumine mullast või nende liiku-
mine alumistesse mullahorisontidesse. Leostumine on olu-
line mullaprotsess juhul, kui sademete hulk ületab aurumist 
– näiteks parasvöötme boreonemoraalsetes ja nemoraalse-
tes metsades, Eestis salu- ja laanemetsades, karbonaatsetel 
moreenidel, paras- ja ajuti liigniisketel muldadel, sinilille, 
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naadi, jänesekapsa kasvukohatüüpides. Leostumine on olu-
line mullaprotsess ka ekvatoriaalsetes vihmametsades, kus 
tänu ohtrast sademetehulgast tingitud väljauhtumisest on 
mullad üldjuhul väga väheviljakad.

Lessiveerumine (lessivage) on protsess, kus porsumata 
ibe- ja tolmuosakesed uhutakse suspensioonina mulla üle-
mistest kihtidest alumistesse. Lessiveerumine leiab tihti 
aset koos leostumisega ja sarnastes ökoloogilistes tingi-
mustes.

Leetumine (podzolisation) on protsess, kus orgaanilise 
aine lagunemisel tekkivate happeliste huumusainete mõjul 
laguneb (hüdrolüüsub) mulla mineraalosa sellisteks lahus-
tuvateks ühenditeks, mida mullas liikuv vesi mulla alu-
mistesse horisontidesse saab kanda. Selle protsessi käigus 
mulla happesus tõuseb ja viljakus langeb. Eeltingimuseks 
mulla leetumisele on happelise reaktsiooniga lähtekivim 
ning kerge lõimis, mis tagab mulla hea veeläbilaskvuse ja 
laskuva vee takistuseta liikumise. Leetumine on üldlevinud 
mullaprotsess boreaalsete metsade ehk taiga bioomis, Eestis 
näiteks nõmme- ja palumetsades.

Näivleetumisel ehk pseudoleetumisel (pseudopodzo-
lisation) eemalduvad mullast redutseerunud raudoksiidid 
või nad uhutakse koos tolmu ja ibeosakestega alumistesse 
kihtidesse. Selle tagajärjel tekib mulda raua poolest vaesu-
nud kiht. Näivleetunud mulda kohtab ajutiselt liigniisketes 
parasvöötme metsades, Eestis näiteks laane- ja soovikumet-
sades.

Mineraalaine sisseuhtumisega seotud 
ehk illuviaalsed protsessid

Sisseuhtumine ehk illuvieerumine (illuviation) tähistab 
mineraalainete akumulatsiooni mulda. Vastupidiselt väl-
jauhtumisele toob mullast läbi liikuv vesi sisseuhtumisel 
sinna erinevaid mulla viljakust mõjutavaid aineid juurde. 
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Nendeks võivad olla nii orgaaniline aine, savi kui ka raud- ja 
alumiiniumhüdraadid. Olulisteks sisseuhteprotsessideks on 
savistumine ja sooldumine.

Savistumine (clay accumulation) tähendab keemilise 
murenemise peeneteraliste saaduste ja orgaanilise aine 
laguproduktide ümberkristalliseerumist sekundaarse-
teks savimineraalideks ning nende samas kohas kuhjumist 
mulda. Nii rikastub muld tolmu- ja ibeosakestega ning raud- 
ja alumiiniumoksiidide hüdraatidega. Savistumine toimub 
keemiliselt rikka lähtekivimiga mullas, kus kuivad perioo-
did vahelduvad niisketega ja mulla reaktsioon on neutraalne 
või nõrgalt happeline. Tihti esineb seda näiteks leostunud 
muldadel, aga ka laane- ja salumetsades.

Sooldumine (salinization) on protsess, kus kuuma ja 
kuiva kliima tõttu on põhjaveekihtidest üles kerkiva vee 
aurumine väga intensiivne, ent samal ajal on sadevee toel 
toimuv mulla läbiuhtumine harv või peaaegu olematu. See-
tõttu pidevalt justkui destilleeritakse kapillaarjõudude toel 
põhjaveest üles kerkivat vett ja varasemalt vees lahustunud 
soolad jäävad mulda kinni, suurendades seeläbi pidevalt 
mulla soolasisaldust. Sooldumist esineb kuuma ning sade-
metevaese kliimaga bioomides – kõrbetes ja poolkõrbetes.

 
Orgaanilise aine akumulatsiooniga seotud protsessid

Teatud tingimustel kuhjub mulla ülemistesse horisonti-
desse orgaaniline aine kas huumuse või lõpuni lagunemata 
taimejäänuste näol. Sel juhul on olulisemateks mullaprot-
sessideks kamardumine ja turvastumine.

Kamardumine (sodding) on nii huumuse teke kui ka selle 
kuhjumine. Kamardumisel seostub laguprotsessides tekki-
nud huumus mulla mineraalosaga ning mulla pindmisesse 
kihti koguneb orgaaniline aine, millesse tekib suure huu-
musesisaldusega tumedat värvi mullakiht. Kamardumine 
toimub kõikides huumushorisondiga muldades. Protsessi 
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intensiivsust näitab huumushorisondi tüsedus ja huumu-
sesisaldus – intensiivsem on kamardumine poolariidse-
tes, parasniisketes või ajutiselt liigniisketes tingimustes –, 
kuid see sõltub ka maakasutusest, olles näiteks iseloomulik 
parasvöötme rohumaade bioomile, aga ka savannidele. Ees-
tis on kamardumine oluline mullaprotsess loometsades ja 
viimastest karjatamise ning niitmisega kujundatud loopeal-
setel ehk alvaritel.

Turvastumine (peat formation) on pooleldi lagunenud 
või vähelagunenud taimejäänuste kuhjumine mulda. Tur-
vastumine toimub pidevalt liigniisketes ja seisva (ja seetõttu 
hapnikuvaese) mullaveega ökosüsteemides, kus anoksilistes 
(hapnikuvabades) tingimustes ei lähe aeroobsed laguprot-
sessid lõpuni, mistõttu hakkab mulla pindmisse kihti lades-
tuma lagunemata taimejäänustest koosnev turvas (peat). 
Turvastumine on iseloomulik kõigile soostuvatele ja soo 
ökosüsteemidele.

Muud mullaprotsessid

Gleistumine (gleization) leiab aset pidevalt liigniiskes ja 
seetõttu hapnikuvaeses mullas. Anaeroobsetel mikroobi-
del on molekulaarse hapniku puudumisel võime hankida 
hädavajalikku hapnikku redutseerumisvõimelistest mulla-
mineraalidest, peamiselt FeO-st. Tulemuseks on rauaühen-
dite keemilised reaktsioonid silikaatide rühma kuuluvate 
alumosilikaatidega, mille kompleksanioonid sisaldavad 
alumiiniumi ja mille tulemusel tekivad sinakad või rohe-
kad sekundaarsed ferroalumosilikaadid. Alumosilikaadid 
on maakoore kõige levinumad mineraalid, moodustades 
ligikaudu 50% selle massist. Nende hulga kuuluvad näiteks 
päevakivid (albiit, ortoklass, anortiit), savimineraalid ja vil-
gud. Gleistumine on mullaprotsess, mis on tavaline näiteks 
tundra bioomis.
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Mullahorisondid

Mullaprotsesside tulemusel kujunevad aja jooksul välja 
enam või vähem selgelt eristatavad kihid, mida nimetatakse 
geneetilisteks horisontideks. Need erinevad üksteisest nii 
füüsikaliste, keemiliste kui ka bioloogiliste omaduste poo-
lest. Vertikaallõiget mullahorisondi pealmistest kihtidest 
kuni lähtekivimini kutsutakse mullaprofiiliks (soil profile) 
(joonis 9m). Alljärgnevalt on esitatud olulisemate geneeti-
liste horisontide liigitus, horisondi nime järel sulgudes on 
horisondi rahvusvaheline tähistus.

JOONIS 9m. Mullahorisondid. � (Larramendi & Soloneski 2019 järgi.)
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Metsakõduhorisont (O)

Metsakõduhorisont on mulla pealmine, hästiõhustatud 
orgaanilise aine rikas kiht (> 70% mahust või > 35% massist), 
mis koosneb mitmesuguses lagunemisstaadiumis taimsest 
materjalist (varisest, detriidist, kõdust). Lagunemisastme 
järgi jagatakse seda kihti omakorda veel kihtideks Ol („l“ 
sõnast litter – varis), OF („f“ sõnast fragmente – detriit) ja 
OH („h“ sõnast humified – huumus) horisontideks.

Huumushorisont (A)
Mulla mineraalse osa ülemine kiht, mis on huumusainete 
akumulatsiooni (kamardumise) tõttu tumedalt värvunud. 
Värvilt on A-horisont hall kuni must, vahel ka pruunikas. 
Sealjuures on huumus mineraalosakestega tihedalt seotud, 
moodustades nende pinnale katva kile. Huumusesisaldus 
jääb A-horisondis tavaliselt 1–10% vahele, erandiks on vaid 
paepealsed mullad, kus see võib olla kõrgem. Lagunemata 
orgaanilise aine sisaldus on A-horisondis väike.

Turbahorisont (T)
Turbahorisont, rahvusvahelises nomenklatuuris vahel ka 
P-horisont (peat – turvas) või H-horisont (histic – orgaani-
kast rikas) on alaliselt liigniisketes tingimustes tekkiv lagu-
nemata või poollaguneva orgaanilise aine pindmine aku-
mulatsioonikiht, kus orgaanilise aine sisaldus (mõõdetuna 
massi järgi) ületab 35%. Seisva veega liigniiskes ökosüstee-
mis tarvitatakse vees lahustunud hapnik aeroobse lagune-
mise käigus kiiresti ära ja juurde difundeerub seda atmo-
sfäärist väga aeglaselt. Aeroobne ehk hapniku manulusel 
toimuv orgaanilise aine lagunemine ei lähe sel juhul lõpuni 
ja ladestub valdavalt lagunemata taimejäänustest orgaani-



408

kana. Turbahorisont on iseloomulik soodele (madalsoodele, 
siirdesoodele ja rabadele, kus turbahorisondi tüsedus on 
rohkem kui 30 cm) ja soostuvatele ökosüsteemidele, milles 
turbahorisont jääb mainitust väiksemaks. 

Väljauhtehorisont ehk eluviaalhorisont (E)
Väljauhte- ehk eluviaalhorisondis on laskuva vee poolt alla 
uhutud peene tolmu ja savi osakesed, mineraalide porsumi-
sel tekkinud ühendid ning amorfse raua ja liikuva huumuse 
ühendid. E-horisont on värvuse poolest heledam nii A-hori-
sondist kui ka selle all paiknevast B-horisondist (vt allpool). 
Väljauhteprotsesside erisustest lähtuvalt eristatakse kolme 
E-horisondi alltüüpi. 

Lessiveerunud horisondis (El) paigutub allpool asuvasse hori-
sonti laskuva veega ümber osa peene tolmu ja ibeosakesi ning 
nendega seotud elemente (eelkõige rauda). Leethorisont (Ea) 
ehk väljauhtehorisont on leetumise tagajärjel keemilistest 
ühenditest vaesunud. Kolmas ülalpool mainitud väljauhtep-
rotsess – leostumine – mullaprofiilis silmaga eristatavat hori-
sonti ei tekita. Näivleetunud ehk pseudoleetunud horisont (Elg )̄ 
tekib raskemal lõimisel asuva kergema lõimisega kihi alumises 
osas või vahetult lõimiste üleminekualal. Kolmevalentse raua 
redutseerumisest tulenevalt on see heleda värvusega, hallikas 
või kollakas ja seda iseloomustavad keeletaolised sopistused 
kahe erineva lõimisega kihi üleminekualal. Näivleetunud hori-
sondis esineb sageli roostekarva laike või täppe.  

Sisseuhtehorisont ehk illuviaalhorisont (B)
Sisseuhtehorisont on tekkinud ibeosakeste, huumuse, raua-
ühendite ning mitmesuguste murenemissaaduste sisseuh-
tumisel selle kohal lasuvast väljauhtehorisondist. Värvuselt 
on sisseuhtehorisont väljauhtehorisondist tumedam.
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Gleihorisont (G)
Gleihorisont tekib alaliselt liigniisketes oludes redutsee-
rumisprotsesside tagajärjel ja on värvuselt sinakashall või 
rohekashall. Tihti võib gleihorisondist leida roostevärvi 
laike, mis viitavad lokaalselt aeroobsetele tingimustele.

Mulla lähtekivim (C)
Mullatekkest praktiliselt mõjutamata mineraalne materjal.

Aluskivim (D, ka R)
Kvaternaarile eelnenud ladestusest pärinev mullatekkest 
mõjutamata kivim.
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Muldade tüpoloogia 

Muldade klassifikatsioon erinevate omaduste, ajaloo ja val-
davate mullatekkeprotsesside järgi ehk muldade tüpoloogia 
on globaalsel skaalal keerukas ning regiooniti ja ajaloolistel 
põhjustel paljukihiline. Maailma eri paikades ja ka erinevate 
ökosüsteemitüüpide korral kasutatakse paralleelselt erine-
vaid klassifikatsiooniskeeme. Allpool on loetletud peamised 
Eesti looduslike ja poollooduslike ökosüsteemide mullatüü-
bid (soil types; joonis 9n), mille kirjeldustes mainitud mul-
lahorisondid on märgistatud eelmises alapeatükis esitatud 
tähistustega.

Paepealsed mullad ehk loomullad
Loomullad kujunevad plaatjal paekivil või murenenud pael 
asuval mullakihil, mille tüsedus ei ületa 30 cm. Muld on 
huumusrikas ja tänu suurele lubjasisaldusele neutraalse või 
aluselise reaktsiooniga. Mullaprofiilis järgneb A-horisondile 
vahetult lähtekivim (A–C). Eestis levivad loomuldadel loo-
metsad ja loopealsed ehk alvarid.

Rähkmullad
Rähkmullad tekivad karbonaatsel, rohkesti karbonaatset 
teravaservalist (rähk) või ümardunud korest (nt rannaklibu või 
moreeni ehk liustike liikumisel kaasa haaratud ja sulamisel 
maha jäänud materjali) sisaldaval lähtekivimil. Mullaprofiil 
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on õhuke ja vähearenenud (horisontideks A–C, tüsedamates 
muldades A–B–C). Nagu loomuldadel, levivad ka rähkmullal 
loometsad ja loopealsed.

JOONIS 9n. Eesti mullastik. Mullatüübid: 1 – paepealsed liivsavimullad ehk 
paepealsed rendsiinad, 2 – rähk-liivsavimullad ehk rähksed rendsiinad (kol-
lakashallil moreenil), 3 – leostunud ja leetjad liivsavimullad (hallikaskollasel 
moreenil), 4 – leede- ja leetunud liivmullad, 5 – kahkjad ehk näivleetunud savi-
liivmullad liivsavil ja liivsavimullad (Lõuna-Eestis punakaspruunil, Kesk-Eestis 
kollakaspruunil moreenil), 6 – leet-glei-liivmullad, 7 – gleiliiv-, savi-, liiv-, savi-, 
liivsavi- ja mitmekihilise lõimisega mullad, 8 – glei-savimullad, 9 – madalsoo-
mullad, 10 – raba- ja siirdesoomullad, 11 – lammimullad, 12 – mitmesugused 
erodeeritud ning erosiooniohtlike, deluviaal-, glei- ja soomuldade kompleksid 
künklikus maastikus (liiv-, saviliiv- ja liivsavimullad) ja 13 – põlevkivikarjää-
ride puistangualade tehismullad ja pinnased. Viide esimesse muldade rühma 
kuuluvad ka gleistunud mullad. Tingmärgid värvifoonil tähistavad teise mulla 
(teiste muldade) esinemist valdava mulla kontuuris. 
� (Igna Rooma ja Vello Voimani joonis.)
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Leostunud mullad
Leostunud mullad kujunevad tugevasti karbonaatsel ja valda-
valt rähksel lähtekivimil. Nende muldade ülemine, minimaal-
selt 30 cm tüsedune kiht on leostumise tulemusel vaesunud 
vabadest karbonaatidest. Huumushorisondi (A) ja lähtekivimi 
(C) vahel esineb kohapeal kujunenud ehk metamorfne pruun 
savistunud horisont, mis ei ole väljauhutud mineraalide aku-
mulatsioon, vaid keemiline muutus in situ. Leostunud muldi 
kohtab Eestis näiteks laanemetsades (sinilille kasvukoha-
tüüp) ja kuivemates salumetsades (naadi kasvukohatüüp).

Leetjad mullad 
Leetjad mullad kujunevad karbonaatsel lähtekivimil ja neid 
iseloomustab nõrgalt väljakujunenud lessiveerunud El-ho-
risont, millele järgneb tekstuurne sisseuhtehorisont (B). 
Eestis kohtab leetjaid muldi salumetsades (naadi kasvuko-
hatüüp) ja laanemetsades (sinilille kasvukohatüüp, jänese-
kapsa kasvukohatüübi viljakam osa).

Näivleetunud mullad ehk kahkjad mullad 
Need on valdavalt kahekihilise lähtekivimi tõttu ajuti liig-
niiskuse tingimustes arenevad ja valdavalt ülegleistumise 
tunnustega mullad. Tüüpiliselt on ülemine 30–80 cm tüse-
dune kiht kergema lõimisega (saviliiv, kergem liivsavi), 
alumine aga oluliselt raskema lõimisega. Heledam näiv-
leetunud horisont (Elg )̄ kujuneb tänu ajutise ülavee mõjul 
redutseerunud raudoksiidide eemaldumisele. Mullaprofiilis 
on selgesti näha väljasopistused ehk „keeled“, mis moodus-
tuvad alumise raske lõimisega kihi lõhedesse ja soppidesse. 
Näivleetunud muldi leiab laanemetsades (jänesekapsa kas-
vukohatüüp) ning soovikumetsades (angervaksa ja osja-
tarna kasvukohatüüp).
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Leetunud mullad 
Leetunud mullad on ülaosas kerge lõimisega (liiv, saviliiv) 
ning neil on hästi välja kujunenud huumushorisont (A), 
leethorisont (Ea) ja illuviaalhorisont (B). Mullapinda katab 
kõdu, huumushorisont on happeline. Leetunud muldi leidub 
laanemetsades (jänesekapsa kasvukohatüüp) ja palumetsa-
des (mustika kasvukohatüüp).

Leedemullad 
Need on liivmullad, kus metsakõdu (O) all huumushorisont 
(A) kas puudub, selle tüsedus jääb alla 5 cm või on see väga 
huumusevaene (huumusesisaldus < 1%). Leedemuldades 
esineb selgelt eristatav leethorisont (Ea), leethorisondile 
aga järgneb sisseuhtehorisont (B). Leedemuld on omane 
nõmmemetsadele ja kuivematele palumetsadele (pohla kas-
vukohatüüp).

Gleimullad 
Gleimullad on pidevalt liigniisked, ülemisele toorhuumus-
likule horisondile (O) järgneb turvastunud horisont (T), 
mille tüsedus ei ületa 10 cm, ja gleihorisont (G). Gleimuldi 
leiab soovikumetsadest (angervaksa ja osja-tarna kasvuko-
hatüüp), lodumetsadest ja ka niiskematest salumetsadest 
(sõnajala kasvukohatüüp).

Turvastunud mullad 
Turvastunud mullad on gleimuldade ja turvasmuldade 
vahepealsed – turbahorisont (T) on selgelt välja kujunenud 
ja selle tüsedus jääb 10–30 cm vahele. Turvastunud muld on 
iseloomulik rabastuvatele metsadele (sinika ja karusambla 
kasvukohatüüp).
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Turvasmullad ehk soomullad 
Turvas- ehk soomuldade turbahorisondi (T) tüsedus üle-
tab 30 cm. Selline piiri tõmbamine turvastunud ja turvas-
muldade vahele ei ole juhuslik – rohttaimede juured paras-
vöötme metsaökosüsteemides üldjuhul sügavamale kui 30 
cm ei ulatu ja vajalikke toitaineid on ainuüksi turbahorison-
dist on võimelised omastama vaid vähesed selleks spetsiaal-
selt kohastunud rohttaimeliigid. Kuna turbahorisondi tüse-
dus soodes aja jooksul pidevalt suureneb, väheneb sellega 
ka taimedele kättesaadavate toitainete sisaldus. Vastavalt 
soo ökosüsteemi arengujärkudele (madalsoo → siirdesoo → 
kõrgsoo ehk raba) räägitakse madalsoomullast, siirdesoo-
mullast ja rabamullast.



415

Jooniste ja fotode viited

Aavik, T., Püssa, K., Roosaluste, E., & Moora, M. (2009). 
Vegetation change in boreonemoral forest during succes-
sion—trends in species composition, richness and differen-
tiation diversity. Annales Botanici Fennici, 46(4), 326-335.
Abdulrahman, Alif. (n.d.). [Foto]. Wikimedia Commons. 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Costasiella_
Kuroshimae_(19080120525)_(2).jpg
Adams, J. M., & Woodward, F. I. (1989). Patterns in tree 

species richness as a test of the glacial extinction hypothe-
sis. Nature, 339(6227), 699-701.

Anderson, R. M., & May, R. M. (1991). Infectious diseases 
of humans: Dynamics and control. Oxford University Press, 
UK.

Ameerika Ühendriikude rahvusparkide amet. (2019). 
[Veebileht]. https://www.nps.gov/subjects/pollinators/
migratingmonarchs.htm

Astover, A., Kõlli, R., jt (2012). Mullateadus: õpik kõrgkoo-
lidele. Eesti Maaülikool.

Bar-On, Y. M., Phillips, R., & Milo, R. (2018). The biomass 
distribution on Earth. Proceedings of the National Academy 
of Sciences, 115(25), 6506-6511.

Baughman, M. (Toim.). (2003). Reference atlas to the birds 
of North America. Hardcover.

Begon, M., Harper, J. L., & Townsend, C. R. (1996). Eco-
logy: Individuals, populations and communities (3rd ed.).



416

Begon, M., Harper, J. L., & Townsend, C. R. (2006). Eco-
logy: Individuals, populations and communities (4th ed.).
BerndH. (n.d.). [Foto]. Wikimedia Commons. https://com-

mons.wikimedia.org/wiki/File:Neottia_nidus-avis_plants.jpg
Berner, R. A. (1991). A model for atmospheric CO2 over Pha-

nerozoic time. American Journal of Science, 291(4), 339-376.
Bose, Atanu. (n.d.). [Foto]. Wikipedia. https://en.wikipe-

dia.org/wiki/Euthalia_aconthea#/media/File:Caterpillar_of_
Euthalia_aconthea_(Cramer,1777)_-_Common_Baron.jpg
Caudullo, G., Welk, E., & San-Miguel-Ayanz, J. (2017). 

Chorological maps for the main European woody species. 
Data in Brief, 12, 662-666.

Cepf.net. (n.d.). [Veebileht]. https://www.cepf.net/our-
work/biodiversity-hotspots

Chapman, A. D. (2009). Numbers of living species 
in Australia and the world (2nd ed.) [PDF]. Canberra: 
Australian Biological Resources Study. https://doi.
org/10.1071/9780642568618

Charnov, E. L., & Krebs, J. R. (1974). On clutch‐size and 
fitness. Ibis, 116(2), 217-219.

Cleal, C. J., & Cascales-Miñana, B. (2014). Composition 
and dynamics of the great Phanerozoic evolutionary floras. 
Lethaia, 47(4), 469-484.

Connell, J. H. (1990). Apparent versus “real” competition 
in plants. Perspectives on Plant Competition, 2, 9-23.

Costello, M. J., & Chaudhary, C. (2017). Marine biodiver-
sity, biogeography, deep-sea gradients, and conservation. 
Current Biology, 27(11), R511-R527.

Crocker, R. L., & Major, J. (1955). Soil development in rela-
tion to vegetation and surface age at Glacier Bay, Alaska. 
The Journal of Ecology, 43(2), 427-448.

Currie, D. J. (1991). Energy and large-scale patterns of 
animal- and plant-species richness. The American Natura-
list, 137(1), 27-49.



417

Davidson, A. R. (n.d.). [Foto]. http://www.plantsystema-
tics.org/imgs/wasp/r/Aizoaceae_Lithops_villetii_21636.html

Davidson, J. (1938). On the growth of the sheep popula-
tion in Tasmania. Transactions of the Royal Society of South 
Australia, 62, 342-346.

Davidson, J. (1944). On the relationship between tempera-
ture and rate of development of insects at constant tempe-
ratures. The Journal of Animal Ecology, 13(1), 26-38.

Dawkins, R. (2014). Isekas geen. Varrak.
Deevey, E. S., Jr. (1947). Life tables for natural populations 

of animals. Quarterly Review of Biology, 22, 283–314.
de Wit, C. T. (1965). Photosynthesis of leaf canopies. 

Agricultural Research Report No. 663. PUDOC, Wageningen.
Diamond, J. M. (1975). The island dilemma: Lessons of 

modern biogeographic studies for the design of natural 
reserves. Biological Conservation, 7(2), 129–146.

Docters van Leeuwen, J. (1936). Krakatau 1883-1933. 
Annales du Jardin Botanique de Buitenzorg, 46-47.

Donald, C. M. (1951). Competition among pasture plants. 
I. Intraspecific competition among annual pasture plants. 
Australian Journal of Agricultural Research, 2(4), 355-376.

Eesti elustik. (n.d.). [Veebileht]. https://et.wikipedia.org/
wiki/Eesti_elustik

Eis, S., Garman, E. H., & Ebell, L. F. (1965). Relation 
between cone production and diameter increment of Doug-
las fir, grand fir, and western white pine. Canadian Journal 
of Botany, 43(12), 1553-1559.

ESA. (2010). Mapping salty waters. https://www.esa.int/
Applications/Observing_the_Earth/Space_for_our_climate/
Mapping_salty_waters

Filazzola, A., & Lortie, C. J. (2014). A systematic review 
and conceptual framework for the mechanistic pathways 
of nurse plants. Global Ecology and Biogeography, 23(12), 
1335-1345.



418

Gates, D. M. (1980). Biophysical ecology. Springer, New 
York, USA.

Gause, G. F. (1934). The struggle for existence. Hafner, 
New York, USA.

Gilbert, N. (1984). Control of fecundity in Pieris rapae: II. 
Differential effects of temperature. The Journal of Animal 
Ecology, 53(3), 589-597.

Holland, H. D. (2006). The oxygenation of the atmosphere 
and oceans. Philosophical Transactions of the Royal Society 
B: Biological Sciences, 361(1470), 903–915.

Holt, R. D. (1984). Spatial heterogeneity, indirect inter-
actions, and the coexistence of prey species. The American 
Naturalist, 124(3), 377-406.

IGBP-DIS. (1998). SoilData (V.0): A program for creating 
global soil-property databases. IGBP Global Soils Data Task, 
France.

Ivens, A. B., & Kronauer, D. J. (2022). Aphid-farming ants. 
Current Biology, 32(15), R813-R817.

Johnston, R. J. (1981). The dictionary of human geography. 
Basil Blackwell.

Jose, J. V. (2023). Physiological and molecular aspects of 
macronutrient uptake by higher plants. In Sustainable plant 
nutrition (pp. 1-21). Academic Press.
Gallagher, Judy. (n.d.). [Foto]. Wikipedia. https://en.wi-

kipedia.org/wiki/Spilomyia_longicornis#/media/File:Syrp-
hid_-_Spilomyia_longicornis,_Meadowwood_Farm_SRMA,_
Mason_Neck,_Virginia.jpg
Gibbs, W. W. (2003). Virtual ecosystems. Conservation in 

Practice, 4(4), 12-18.
Gilfillan, D., & Marland, G. (2021). CDIAC-FF: Global 

and national CO2 emissions from fossil fuel combustion 
and cement manufacture: 1751–2017. Earth System Science 
Data, 13(4), 1667-1680.



419

Greenwood, P. J., Harvey, P. H., & Perrins, C. M. (1978). 
Inbreeding and dispersal in the great tit. Nature, 271(5640), 
52-54.
Griffith, R. (1954). [Foto]. Wikimedia Commons. https://

commons.wikimedia.org/w/index.php?curid=3641274
Hanlon, R. D. G., & Anderson, J. M. (1980). Influence of 

macroarthropod feeding activities on microflora in decompo-
sing oak leaves. Soil Biology and Biochemistry, 12(3), 255-261.

Harms, K. (n.d.). [Veebileht]. https://www.nhpr.org/
something-wild/2014-12-12/something-wild-forest-succes-
sion

Harper, J. L. (1977). Population biology of plants. Acade-
mic Press.
Harrison, J. J. (n.d.). [Foto]. Wikimedia Commons. https://

commons.wikimedia.org/wiki/File:Vogelkop_Bowerbird_
Bower_1099.jpg

Harrison, S., Spasojevic, M. J., & Li, D. (2020). Climate and 
plant community diversity in space and time. Proceedings 
of the National Academy of Sciences, 117(9), 4464-4470.
Hempel, J. (n.d.). [Foto]. Wikipedia. https://et.wikipedia.

org/wiki/P%C3%A4evapaabusilm#/media/Fail:Aglais_io_
LC0131.jpg

Hill, M. P. (1997). The potential for the biological cont-
rol of the floating aquatic fern, Azolla filiculoides Lamarck 
(red water fern / rooivaring) in South Africa (Report No. KV 
100/97). Pretoria, South Africa: Water Research Commission.

Imhoff, M. L., Bounoua, L., Ricketts, T., Loucks, C., Harriss, 
R., & Lawrence, W. T. (2004). Global patterns in human con-
sumption of net primary production. Nature, 429, 870-873.

Kays, S., & Harper, J. L. (1974). The regulation of plant 
and tiller density in a grass sward. The Journal of Ecology, 
62, 97-105.



420

Kern, R. (n.d.). [Foto]. Wikipedia. https://et.wikipedia.
org/wiki/Saaremaa_robirohi#/media/Fail:Saaremaa_robiro-
hu_%C3%B5is.jpg
Keyfitz, N. (1985). Applied mathematical demography. 

Springer.
Koehler, B., Erlandsson, M., Karlsson, M., & Bergström, 

L. (2021). Species richness and functional attributes of fish 
assemblages across a large-scale salinity gradient in shallow 
coastal areas. Biogeosciences Discussions, 2021, 1-31.

Laanisto, L., Sammul, M., Kull, T., Macek, P., & Hutchings, 
M. J. (2015). Trait‐based analysis of decline in plant species 
ranges during the 20th century: A regional comparison 
between the UK and Estonia. Global Change Biology, 21(7), 
2726-2738.
Larcher, W. (1980). Physiological plant ecology. Sprin-

ger-Verlag.
Larramendy, M. L., & Soloneski, S. (Toim.). (2019). Pes-

ticides: Use and misuse and their impact in the environ-
ment. BoD–Books on Demand.

Luuk, O., et al. (2020). [Veebileht]. https://ottluuk.github.
io/atlas/taxon/Bistorta_vivipara.html

Lõhmus, P. (1984). [Veebileht]. https://www.digar.ee/
arhiiv/et/raamatud/262159

van der Maarel, E., & Sykes, M. T. (1993). Small‐scale plant 
species turnover in a limestone grassland: The carousel 
model and some comments on the niche concept. Journal of 
Vegetation Science, 4(2), 179-188.
MacArthur, R. H., & Wilson, E. O. (1967). The theory of 

island biogeography. Princeton University Press.
Manasirli, M., & Avsar, D. (2008). Reproductive biology of 

female Parapenaeus longirostris (Lucas, 1846) (Decapoda, 
Caridea) in Babadillimani Bight in the Northeastern Medi-
terranean. Crustaceana, 81(3), 289-298.



421

McGeorge, G. (n.d.). [Foto]. National Geographic. https://
www.nationalgeographic.com/photo-of-the-day/photo/eas-
tern-screech-owl-georgia

MacLulick, D. A. (1937). Fluctuations in numbers on the 
varying hare (Lepus americanus). University of Toronto Stu-
dies, Biology Series, 43, 1-136.

MTÜ Kotkaklubi rändekaardilt. (n.d.). [Veebileht]. https://
birdmap.5dvision.ee + https://www.kotkas.ee/klubi/saatjad

Myers, N., et al. (2000). Biodiversity hotspots for con-
servation priorities. Nature, 403, 853–858. https://doi.
org/10.1038/35002501

Nilsson, R. H., Kristiansson, E., Ryberg, M., & Larsson, 
K.-H. (2005). Approaching the taxonomic affiliation of uni-
dentified sequences in public databases – An example from 
the mycorrhizal fungi. BMC Bioinformatics, 6, 178. https://
doi.org/10.1186/1471-2105-6-178

van Nouhuys, S. (2009). Metapopulation ecology. eLS.
Paal, J. (1997). Eesti taimkatte kasvukohatüüpide klassifi-

katsioon. Tallinn.
Partridge, L., & Farquhar, M. (1981). Sexual activity 

reduces lifespan of male fruitflies. Nature, 294(5841), 580–
582.

Perlman, H. (n.d.). [Foto]. https://www.usgs.gov/media/
images/all-earths-water-a-single-sphere 
Pingstone, A. (n.d.). [Foto]. Wikipedia. https://en.wiki-

pedia.org/wiki/Poison_dart_frog#/media/File:Blue-poison.
dart.frog.and.Yellow-banded.dart.frog.arp.jpg
Price, M. V., & Waser, N. M. (1979). Pollen dispersal 

and optimal outcrossing in Delphinium nelsoni. Nature, 
277(5694), 294-297.
Preston, F. W. (1960). Time and space and the variation of 

species. Ecology, 41(4), 612-627.



422

Raushke, E., von der Haar, T. H., Bardeer, W. R., & Paternak, 
M. (1973). The annual radiation of the earth–atmosphere 
system during 1969–70 from Nimbus measurements. Jour-
nal of the Atmospheric Sciences, 30, 341-346.

Ricklefs, R. E., & Miller, G. (2000). Ecology. Macmillan.
Román‐Palacios, C., Moraga‐López, D., & Wiens, J. J. 

(2022). The origins of global biodiversity on land, sea and 
freshwater. Ecology Letters, 25(6), 1376-1386.

Rooma, & Voiman. (n.d.). [Veebileht]. http://entsyklopee-
dia.ee/artikkel/eesti_mullastik
Rumney, G. R. (1967). Climatology and the world’s clima-

tes. Macmillan.
Sharma, D. P., Singh, K. N., & Rao, K. V. G. K. (1990). Crop 

production and soil salinity: Evaluation of field data from 
India. In Proceedings of the Symposium on Land Drainage for 
Salinity Control in Arid and Semi-Arid Regions (pp. 373-383).

Schidlowski, M. (1979). Antiquity and evolutionary status 
of bacterial sulfate reduction: Sulfur isotope evidence. Ori-
gins of Life, 9(4), 299-311.

Schoonmaker, P., & McKee, A. (1988). Species composi-
tion and diversity during secondary succession of coniferous 
forests in the western Cascade Mountains of Oregon. Forest 
Science, 34(4), 960-979.
Schlesinger, W. H. (1997). Biogeochemistry: An analysis 

of global change.
Schlesinger, W. H., & Andrews, J. A. (2000). Soil respira-

tion and the global carbon cycle. Biogeochemistry, 48, 7-20.
Scripps Institution. (n.d.). [Veebileht]. https://scripps.

ucsd.edu/
Maynard Smith, J., & Parker, G. A. (1973). The logic of 

animal conflict. Nature, 246(5427), 15–18.
Smithsonian Institution, Department of Entomology. 

(n.d.). [Veebileht]. https://naturalhistory.si.edu/research/
entomology



423

Stomberg, T. (n.d.). [Foto]. Wikipedia. https://en.wikipedia.
org/wiki/Peripatidae#/media/File:Velvet_worm_(2002).jpg
Swift, M. J., Heal, O. W., & Anderson, J. M. (1979). Decom-

position in terrestrial ecosystems (Vol. 5). University of 
California Press.

Zobel, K., & Liira, J. (1997). A scale-independent approach 
to the richness vs biomass relationship in ground-layer plant 
communities. Oikos, 78, 325-332.

Zobel, M. (1997). The relative role of species pools in 
determining plant species richness: An alternative explana-
tion of species coexistence? Trends in Ecology & Evolution, 
12, 266–269.

Tilman, D. (1982). Resource competition and community 
structure (Vol. 296). Princeton University Press.

Töth, J. A., Papp, L. B., & Lenkey, B. (1975). Litter decom-
position in an oak forest ecosystem (Quercetum petraeae 
cerris) of N. Hungary. Rapport du premier Collogue, Univer-
sité de Nancy.

United Nations, Department of Economic and Social 
Affairs, Population Division. (2007). World population 
prospects: The 2006 revision, vol. I, comprehensive tables. 
United Nations.

UNEP. (2008). Map prepared for the UN Environment 
Programme publication Poverty & Environment Times #5.
Vincentz, F. (n.d.). [Foto]. Wikimedia Commons.
Warner, R. R., Robertson, D. R., & Leigh, E. G., Jr. (1975). 

Sex change and sexual selection: The reproductive biology 
of a labrid fish is used to illuminate a theory of sex change. 
Science, 190(4215), 633-638.
Weiner, J. (1986). How competition for light and nutrients 

affects size variability in Ipomoea tricolor populations. Eco-
logy, 67(5), 1425-1427.
Whittaker, R. H. (1962). Classification of natural commu-

nities. The Botanical Review, 28, 1-239.



424

Wilson, J. B., Peet, R. K., Dengler, J., & Pärtel, M. (2012). 
Plant species richness: The world records. Journal of Vegeta-
tion Science, 23(4), 796-802.
Xing, W., Yin, M., Lv, Q., Hu, Y., Liu, C., & Zhang, J. (2014). 

Oxygen solubility, diffusion coefficient, and solution visco-
sity. In Rotating electrode methods and oxygen reduction 
electrocatalysts (pp. 1-31). Elsevier.


