





1 Uletootmine
K&ik organismid saavad rohkem jarglasi
kui jduab sugukiipsuseni

2 Varieerumine . o
Populatsiooni kuuluvad isendid erinevad
Uksteisest oma tunnuste poolest

3 Valik
Médned isendid elavad kauem ja
paljunevad rohkem kui teised

) . 4 Kohastumine
Rohkem paljunevate isendite tunnused
saavad populatsioonis tavalisemaks

JOONIS 8a. Loodusliku valiku mehhanism.

protsessid. Alleelisagedusi ja nende maaratud fenotiitipide
jaotust populatsioonis voivad muuta ka juhuslikud protses-
sid — seda nahtust nimetatakse geenitriiviks (genetic drift).
Sel on eriti oluline roll vdaikestes populatsioonides, kus gee-
nitriiv voib pohjustada mone alleeli tadielikku kadumist
ka juhul, kui looduslik valik selle piisimist soosib. Lisaks
voivad alleelide sagedused muutuda ka isendite voi nende
sugurakkude liikumise tottu populatsioonide vahel - seda
nimetatakse geenisiirdeks (gene flow). Lisaks vertikaal-
sele ehk polvkonniti kaivale geenisiirdele on tuvastatud ka
horisontaalset geenisiiret ehk horisontaalset geeniiile-
kannet (horizontal gene transfer), mille kdigus liiguvad gee-
nid tihelt organismilt teisele iile muul viisil kui paljunemise
kaudu. Koige enam on seda tuvastatud ja uuritud bakteritel,
eriti seoses antibiootikumiresistentsuse levimisega mitte
tiksnes populatsiooni sees, vaid ka populatsioonide vahel.
Samuti on horisontaalset geenisiiret tuvastatud ka muude
resistentsuste levimise puhul, nditeks pollumajanduses.
Horisontaalses geeniiilekandes voivad geenid hiipata ka
liikide ja koguni eluslooduse riikide vahel — on tuvastatud
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geenililekandeid bakteritelt nii seentele, taimedele kui ka
loomadele, ent samuti eri liiki taimede, seente ja loomade
vahel koikides omavahelistes kombinatsioonides.

Oluline on nende kahe protsessi arvestamine evolut-
sioonilises 0koloogia seetottu, et molemad voivad pakkuda
alternatiivseid seletusi ja mojutada loodusliku valiku toimi-
mist. Nii voib moni okoloogiline tegur avaldada valikusur-
vet (selection pressure) monele fenotiiiibile voi tunnusele.
Naiteks kliima soojenemisel saavutaks korgema kohasuse
loom, kes ei muuda talveks karva valgeks - karvkatte var-
vus on tunnus, millele avaldab valikusurvet kliima. Kui aga
tegemist on vidikese loomapopulatsiooniga, milles geenit-
riivi tottu puudub karvkatet talvel pruunina hoidev alleel, ei
ilmne vaatamata tugevale valikusurvele karvkatte varvuses
evolutsioonilisi muutusi.

Seega on populatsioonis loodusliku valiku toimimise
eelduseks vajalik, et populatsioonis oleks a) fenotiitibiliselt
varieeruv, b) fenotiitlibiliselt varieeruv nii, et varieeruvus
pohjustab erinevusi kohasuses ja c) fenotiiiibiliselt variee-
ruv nii, et vihemalt osa varieeruvusest oleks geneetiliselt
madratud. Nii kohasuse kui ka loodusliku valiku mootmine
on loodusteadustes keeruline, mistottu asendatakse moode-
tavate nahtuste ranged definitsioonid tihtipeale operatsioo-
nilistega — moodetakse ikkagi seda, mida saab moota, ning
plititakse samal ajal aru saada, kuidas ja mil maaral need
parameetrid ikkagi loodusliku valiku, kohasuse ja muuga
seostuvad. Kohasuse hindamiseks kasutatakse sageli orga-
nismide kindlaksméaaratud tunnuseid, mis eeldatavasti on
kohasusega tihedalt seotud. Sealjuures ei pruugi jarglaste
arv igas olukorras sobida, kuna arvukad jarglased ei ole alati
korge elumuse vai viljakusega.

Naiteks lutslaste sugukonda kuuluva kolme liigiga kala-
perekonna molva (Molva sp) iiks isend voib sigimisperioodi
kdigus heita kuni 60 miljonit marjatera, ent tdisealiseks



saab nendest hinnanguliselt palju vihem kui 1%. Seetottu
on palju parem kohasuse moode sugukiipsuse saavutanud
tilejirgmise polvkonna jarglaste arv. Mone organismi heaks
kohasuse mooduks voib olla ka eluiga voi kehasuurus — néi-
teks saab seda rakendada puude puhul.

Looduslikku valikut saab jaotada kolmeks tiiiibiks. Stabi-
liseeriva valiku (stabilising selection) korral saavutavad kor-
geima kohasuse kindla tunnusvaartusega indiviidid ja valik
soosib just seda vaartust. Selle tulemusel peaks tunnuse
varieeruvus populatsioonis aja jooksul vihenema. Niiteks
kui iihes okosiisteemis on stabiilselt piisavat toiduressurssi
voi kindlat saakloomaliiki, voib seda tarbiva kiskjaliigi isen-
dite kehasuurus nihkuda aja jooksul selle saakloomaga seo-
tud optimumi suunas. Suunava valiku (directional selection)
korral on korgem kohasus populatsioonis neil isenditel, kel
on mingisuguse tunnuse suhtes keskvaartusest kas suu-
rem voi vdiksem vaartus. Suunav valik viib populatsiooni
keskmise fenotiilibi keskkonnaga paremasse vastavusse,
eriti juhul, kui keskkond on muutunud v6i muutumas (nt
kliimasoojenemisel). Kui kliimasoojenemise tottu hakka-
vad jarves vetikad rohkem vohama ja neist toituvad kalad
kasvavad suuremaks, voib looduslik valik soodustada ka
nendest toituva kiskja kehasuuruse suurenemist. Lohes-
tava valiku (disruptive selection) korral saavutavad korgema
kohasuse isendid, kelle tunnuse vaartus on kas suurem voi
vaiksem kui keskvaartus, samas on keskvaartusega isendid
ebasoodsamas olukorras. Kui 6kostisteemist kaob kiskjaliigi
musparasest saagist kas oluliselt suuremad voi vaiksemad,
voivad osa kiskjaliigi isenditest spetsialiseeruda vaiksema-
tele ja osa suurematele saakloomadele. Selle tagajarjel voib
kiskjaliigi kehasuurus populatsioonis lahkneda.

Looduslik valik toimib iildjuhul isendi tasemel, tapse-
malt isendi parilikkusmaterjalis leiduvate alleelide tasemel.

335



336

Looduslik valik voib seega soosida neidsamu isendi tunnu-
seid, mis samaaegselt soosivad ka kogu populatsiooni kasvu,
kuid mitte alati — evolutsioon voib viia ka selliste tunnuste
kujunemiseni, mis on populatsioonile tervikuna kahjulikud
ja vahendavad populatsiooni jarglaste koguarvu. Isendi ja
populatsiooni tasandil toimuvaid evolutsiooniprotsesse on
seepdrast kohati vaga keeruline teineteisest eraldada. See-
tottu on oluline eristada isendivalikut (individual selec-
tion) rithmavalikust (group selection). Viimase jargi peak-
sid evolutsioonis edu saavutama alleelid, mis parandavad
terve populatsiooni voi organismide rithma sigimisedu-
kust. Kaasaegse evolutsiooniteooria kohaselt toimub evo-
lutsioon aga eranditult alleelide ja seega isendite tasemel
- edasi kanduvad alleelid, mis tagavad nende kandjatele
parema sigimisedukuse —, mistottu ei ole asjakohane viita,
et teatud tunnused voi kditumismustrid on tekkinud vaid
selle parast, et need on kasulikud liigile voi populatsioo-
nile. Populatsioonides levivad eelkoige alleelid, mis tosta-
vad populatsiooni kuuluvate isendite kohasust. Sellega voib
kiill populatsiooni tervikuna kasvada, ent loodusliku valiku
otsene sihtmark on siiski indiviid, mitte liik.



Elukaigutunnuste evolutsioon

Viga tidhtis moiste evolutsioonilises 6koloogias on elukii-
gutunnus (life history trait) ehk tunnus, mis on otseselt
seotud kohasusega ja madrab organismi eri eluetappide
kulgemise tema eluajal. Olulisemateks elukdaigutunnusteks
on eluiga, kasvukiirus, vanus sugukiipsuse saavutamisel,
sigimispingutuste arv elu jooksul ning jarglase arv ja suu-
rus. Elukdigutunnused Kkirjeldavad tiiiipiliselt organismile
kattesaadavate ressursside (nt energia voi aja) jaotust ellu-
jaamise, kasvu ja paljunemise vahel — kui palju aega ja ener-
giat kulub niiteks sugukiipsuseni joudmiseks voi sigimiseks
(joonis 8b). Looduslik valik voib viia kas véaga liihiealiste voi
vaga pikaealiste, sadu aastaid elavate organismide evolut-
sioonini. Kuigi pikk eluiga voimaldab paljuneda rohkematel
kordadel ja seelabi kohasust suurendada, on elamine loodu-
ses alati seotud paljude riskidega. Mida varem sigima hakata
ja rohkem korraga jarglasi saada, seda vaiksem on risk huk-
kuda enne paljunemiseni joudmist.

Selliseid liike, kes teevad elu jooksul ainult iihe paljune-
mispingutuse ja seejirel 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 poliikarpseteks (polycar-
pic). Monokarpsed on néiteks koik iiheaastased ja kaheaas-
tased taimeliigid, aga ka paljud pikaealisemad taimed nagu
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agaavid, bambused ja moned palmid. Monedel bambustai-
medel voib elu ainsa 6itsemiseni minna kuni sada aastat.
Kaladest on semelpaarsed néditeks 16hilased, ent neid leidub
ka kahepaiksete (moned lehekonnad perekonnast Hyla),
roomajate (Madagaskari saarel elav kameeleon Furcifer
labordi) ja vaikeste putuktoiduliste kukkurloomade (pere-
konna kukkurhiir Antechinus mitmed liigid, kelle isasloo-
mad sageli sigimispingutuse tagajirjel surevad) seas. Selg-
rootute loomade hulgas esineb semelpaarsust sagedamini,
ent ka nende seas sureb paljunemispingutuse tagajirjel
tildjuhul emasloom, mitte isane.

Evolutsiooni semelpaarsuse voi iteropaarsuse suunas voi-
vad soodustada viga erinevad faktoreid. Kui paljunevate isen-
dite suremus on korge, voib just semelpaarus tagada korgema
kohasuse - isend ei pruugi jargmise sigimis- ehk paljunemis-
korrani ellu jadda. Kui aga noorjarkude suremus on suur ja ajas
varieeruv, on riskide maandamiseks soodsam paljuneda mitu
korda. Lisaks méairab strateegia edukuse paljunemiskorraga
seotud kasu-kulu suhe. Samad faktorid voivad iteopaarsetel
liikidel mojutada ka paljunemiskordade sagedust ja nendesse
panustamise maidra. Naiteks {ihe suure sigimiskorra eeliseks
voib olla looduslike vaenlaste ressurssidega iilekiillastamine.
Seemneaastal (masting year) paljunevad paljud puuliigid (nt
tamm, lepp, lehis) iga nelja-viie aasta jarel oluliselt suuremas
mahus kui tava-aastatel. Uhest kiiljest toimub see siis, kui
paljunemistingimused on parasjagu viaga soodsad, teisalt ei
pruugi naiteks kohalik metsseapopulatsioon sellise saagi kor-
ral koiki tammetorusid jouda &ra siiiia ja toendosus, et moni
toru edukalt idanema laheb, on palju suurem kui tava-aastal.
Sarnane strateegia on plieteesia (plietesia), kus monokarp-
sed taimed paljunevad iihes populatsioonis korraga ja teevad
seda pikka aega. Naiteks Indias kasvav karusoraliste sugu-
konda (Acanthaceae) kuuluv kébioie perekonna poosas Strobi-
lanthes kunthiana 6itseb kogu populatsiooniga keskmiselt iga
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staadiumis. JOONIS 8b. Ellujgamuskaverad eri loo-
Jargmiseks oluliseks elukdi-  maliikidel. (Begon et al. 1996 jargi.)

gutunnuseks on kehasuurus.

Looduses eksisteerib viga lai

organismide kehasuuruse spekter — alates silmaga nahta-
matutest organismidest kuni hiigelsuurte vaalade, puude ja
teiste eluvormideni. Suure keha kasvatamiseks kulub roh-
kem aega ja sellega kaasneb hind - suurem toendosus surra
ilma jarglasi tootmata. See on eriti kriitiline nende paljude
liikide puhul, kes alustavad paljunemist alles parast kasvu
loppemist. Paljudel organismidel on suur keha seotud pikema
elueaga ja sageli saavutavad nad sugukiipsuse alles korges
vanuses. Niiteks atlandi polaarhai (Somniosus microcep-
halus), maailma koige pikema teadaoleva elueaga selgroogne
loom, voib elada kuni 400-aastaseks ja saavutab sugukiip-
suse alles 150-aastaselt. Paljude taimede korral see nii ei ole
- paljunemisega alustatakse juba esimestel eluaastatel, kuid
kasvamine jatkub veel palju aastaid. Selline eristumine voib
olla seotud taimede modulaarse kehaehitusega — nad koos-
nevad enam-vihem soltumatutest moodulitest (nt okstest,
juureharudest, vosudest), mis aja jooksul surevad ja asen-
duvad uutega. Paljude loomadel sellist uuenemist ei esine:
isendite keha iiha vananeb, mis seab piirangu nende elueale.
Kuigi suure kehasuurusega kaasneb hind (korgem suremus
enne paljunemisikka joudmist), on sel teatud tingimustes ka
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olulisi eeliseid. Need holmavad fiisioloogilisi eeliseid, nagu
kehatemperatuuri hoidmist kiilmas kliimas, voi pakuvad
eeliset konkurentsis voi kaitses kiskjate eest.

Niisiis kirjeldavad elukdigutunnused koige {iildisemaid
organismide ehituslikke printsiipe, nende eksistentsi kes-
tust, eri arengujarkude ajastust ja paljunemise strateegiat.
Evolutsioonilise okoloogia iilesandeks on lahti motestada,
milliste Okoloogiliste tingimuste tottu need elukdigutun-
nused looduses varieeruvad.



Evolutsioon kui 6koloogiline
optimeerimisulesanne

Teaduslikud uurimiskiisimused evolutsioonilises 0koloo-
gias kujunevad tihti teatud optimumi leidmise tilesanne-
teks — eesmirk on vilja selgitada, milline on organismile
just selles keskkonnas optimaalne strateegia ehk tunnuste
komplekt, mis tagab maksimaalse kohasuse. Uks klassika-
line optimeerimisiilesanne on kurna suuruse kujunemine.
Kurn on ihe linnu iihe paljunemispingutuse ajal mune-
tud munade arv. Seejuures voib linnul olla aasta jooksul
mitu kurna, mille suurus on otseselt seotud linnu koha-
susega. Kui kurn on viga viike — niiteks pesas on ainult
iiks muna -, hoolitsevad vanalinnud sellest kooruva jarg-
lase eest piithendunult, mis annab pesapojale suure toe-
ndosuse histi toituda, ellu jadda ja ise paljuneda. Seega
sirguvad viaikesest kurnast suhteliselt korge kohasusega
jarglased. Mida suurem on kurn, seda viaiksem on loimetis-
hoole (vanemate hoolitsus jarglaste eest) hulk iihe jarglase
kohta. Vdga suure kurna korral langeb iga iiksiku jarglase
kohasus vanemlike ressursside nappuse tottu vaga mada-
laks ja nende ellujaamus viaheneb (joonis 8c). Uldist opti-
maalset kurna suurust olemas ei ole, vaid see soltub vaga
suurel méaaral liigi omadustest ja strateegiatest.

Siiski ei ole sellega optimumi leidmise iilesanne sugugi
lahendatud. Nimelt kaasneb kurna tegemisega vanalinnule
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JOONIS 8c. Optimaalse kurna suuruse kujunemine soltuvalt organismi koha-
susest ja sigimispingutusest. (Charnov & Krebs 1974 jargi.)

hind, mis suureneb lineaarselt kurna suurusega. Suure arvu
munade ja jarglaste eest hoolitsemine vahendab vanalin-
dude tervist, energiavarusid ja ellujiamise toendosust. See ei
ole probleem semelpaarsete organismide puhul, kelle jaoks
on sigimine iihekordne pingutus, kuid on oluliseks fakto-
riks iteropaarsetele organismidele. Optimaalse kurna suu-
ruse madrab tingimuste vahemik, kus kurna tegemise kasu
ja hinna vahe on maksimaalne ehk summaarne kohasus
pingutuse iihiku kohta on koige suurem (joonis 8c). Sel-
line tulevaste sigimiskordade arvestamine viib optimaalse
kurna suuruse lihtsa tihekordse sigimispingutuse optimee-
rimisest allapoole, kuna viimase korral ei voeta arvesse pal-
juneja tulevikku. Sarnaseid evolutsioonilisi optimeerimisii-
lesandeid voib taheldada ka paljude teiste opikus kasitletud
okoloogiliste strateegiate puhul.
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Loivsuhete kujunemine
evolutsioonis

Eelmises alapeatiikis kirjeldatud optimaalse kurna suuruse
nditest ilmneb, et jarglaste kohasus ja vanemate tehtud
paljunemispingutus on teineteise suhtes monevorra anta-
gonistlikud. Isend ei saa investeerida hulka energiat suure
kurna kasvatamisse ilma, et see vihendaks tema tuleviku
vdljavaateid. Teisisonu saab iihte kohasuse komponenti
(antud juhul kurna suurust) kasvatada vaid teise kohasuse
komponendi (tulevaste kurnade) arvelt. Juba definitsiooni
jargi ei saa organismid maksimeerida koiki elukdigutunnu-
seid samaaegselt, kuna need tunnused kirjeldavad piiratud
ressursside (energiavarude ja aja) jaotumist eri eluetappide
vahel. Seetottu leiame loodusest loivsuhteid (vt ka 3. peatiiki
alapeatiikki ,Fenotiiiibiline plastilisus®), mida saab definee-
rida kui negatiivseid seoseid erinevate organismi voime-
kuste vahel.

Loivsuhete tuvastamist looduses raskendab asjaolu, et
organismid erinevad ka iildises ressursside hankimise voi-
mekuses. See aga voib tekitada organismide erinevate tun-
nuste voi voimekuste vahel hoopis positiivseid seoseid.
Koige iildlevinum selliste positiivsete seoste tiilip on orga-
nismi omaduste seos kehasuurusega. Naiteks on iihe pal-
junemispingutuse viltel toodetud jarglaste 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 jasemete pikkus
on enamasti positiivselt seotud kehapikkusega. Selliseid
positiivseid soltuvusi nimetatakse allomeetrilisteks seos-
teks (allometrical relationship), mis iildjuhul valjenduvad
lineaarse seoses logaritmitud kehamassi ja logaritmitud
tunnuse vaartuse vahel (vt joonist 3f ja 3. peatiiki alapea-
tlikki ,,Fenotiiiibiline plastilisus®).

Allomeetriliste seoste ja l6ivsuhete kujunemist voib kuju-
tada erinevate geenide alleelide méaidratuna (joonis 3g).
Varieeruvus geenilookuses A tekitab erinevusi ressursside
omastamise kiiruses, mis omakorda pohjustab allomeetri-
lise seose kasvukiiruse ja paljunemise vahel. Isendid, kes
suudavad ressursse paremini hoivata ja suuremaks kasvada,
eristuvad ka suurema paljunemisedukuse poolest. Teised
geenilookused (joonisel 3g lookus B) voivad seevastu maa-
rata omastatud ressursside allokatsiooni ehk iihe voi teise
voimekuse arendamise suuna. Sellisel juhul maaravad sama
geeni eri alleelid dra, kui suur osa ressursse suunatakse kas-
Kui populatsioonis voi liikide komplektis esineb geneetilist
varieeruvust lookustes, mis maaravad ressursside allokat-
siooni eri elukdigutunnuste vahel, on selle tulemuseks 16iv-
suhte tekkimine.

Eelnevalt kirjeldatud ndide kurna suuruse optimeeri-
misest sisaldab samuti endas loivsuhet. Isenditel on valik,
kas suunata ressursse paljunemisse iihel kindlal hetkel -
suur kurn praegu, mis omakorda tuleb eluea arvelt —, voi
jaotada paljunemispingutus mitme vidiksema tulevase
kurna vahel. Uhe kurna piires kehtib samuti 16ivsuhe: kas
kasvatada palju kesisema kvaliteediga jdarglasi voi vihem
jarglasi, kes on loimetishoolde ajal ressurssidega paremini
varustatud. Selle heaks nditeks on paljud taimed, kes saa-
vad toota korraga kas palju vdikseid seemneid voi vidhe
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JOONIS 8d. Isaste puuviljakérbeste allomeetriline suhe ja l6ivsuhe. Jooni-
selt on naha allomeetriline suhe isaste puuviljakarbeste kehasuuruse ja eluea
vahel — mida suurem keha, seda pikem eluiga. Ent selle allomeetrilise seose
sees peitub omakorda Givsuhe isaste puuviljakarbeste seksuaalse aktiivsuse
ja eluea vahel. Ilma numbriteta tahistatud punktid kujutavad isaseid, kes ela-
sid koos kaheksa viljastatud emase puuviljakédrbsega. Numbriga ,1” on margi-
tud isased, kelle kaaslasteks olid Uks viljastamata ja seitse viljastatud emast.
Numbriga ,8" on tahistatud isased, kes elasid koos kaheksa viljastamata ema-
sega. (Partridge & Farquhar 1981 jargi.)

suuri seemneid. 3. peatiikis oli esitatud ndide taime palju-
nemise ja kasvu loivsuhtest ebatsuugametsas (joonis 3h),
kus viimane tekib kibide toodangu ja tiive radiaalkasvu 345
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vahel. Sellest loivsuhtest johtuvalt suudab ebatsuuga kas-
vatada tiivejamedust juurde oluliselt rohkem aastatel, mil
kabide toodang on vaiksem.

Veel iiks nadide allomeetriliste seoste ja selles peituvate
loivsuhete kohta parineb katsetest puuviljakdrbestega (Joo-
nis 8d). Laboris kasvatatud isaste kidrbeste kehasuuruse ja
eluea vahel on positiivne seos: mida suuremaks isane kar-
bes kasvab, seda pikem on tema oodatav eluiga. Ent lisaks
sellele peitub seal ka loivsuhe. Isaste kidrbeste juurde pai-
gutati erinev arv viljastumisvoimelisi emaseid: mones riih-
mas oli koos isastega kaheksa viljastatud emast, teise lisati
iiks viljastamata emane ja seitse viljastatud emast ning kol-
mandasse rithma lisati kaheksa viljastamata emast. Viljas-
tamata emaste erinev hulk mojutas isaste puuviljakdarbeste
energiakulu seksuaalsele aktiivsusele. Kaheksa juba viljas-
tatud emasega elades olid emased isastele lihtsalt seltsiks,
samas kui tihe voi kaheksa viljastumisvoimelise emase kor-
ral oli isaste seksuaalne aktiivsus oluliselt korgem. Selle
pohjal tuvastasid teadlased tuvastada l6ivsuhte seksuaalse
aktiivsuse ja eluea vahel — sama kehasuuruse korral olid
korge aktiivsusega isased liihema elueaga kui need, kellel
puudus parasjagu voimalus paarituda.



Kaitumisokoloogia ja
manguteooria

Uheks oluliseks evolutsioonilise 6koloogia uurimisalaks on
liikide kditumisstrateegiad. Kditumisokoloogia piitiab sele-
tada, miks teatud kaitumisviisid evolutsioonis on tekkinud
ja kinnistunud. Uks pohjalikumalt uuritud kditumise tahke
evolutsioonilises votmes on seotud ressursside hankimisega
konkurentsi tingimustes. Kui seni kirjeldatud ndidetes oli
optimaalse strateegia leidmisel vaja arvestada vaid isendi
elukdigutunnuseid ja loivsuhteid, siis konkurentsitingi-
mustes madrab isendi strateegia edukuse lisaks eelmaini-
tule ka vastase strateegia. Sellist optimaalsusiilesannet,
kus erinevate kditumuslike valikute edukus soltub vastase
otsustest, aitab lahendada minguteooria (game theory).
Tegemist on matemaatilise teooriaga, mida algselt arendati
majandusteadustes, kuid mida tdnapédeval kasutatakse pal-
judes valdkondades. Evolutsioonilise manguteooria aluspa-
nijaks on briti evolutsioonibioloog John Maynard Smith
(1920-1984). Klassikalised manguteoreetilised mudelid on
nullsummamaéangud (zero-sum game), kus mangija kasud ja
kahjud summeeruvad lopuks nulliks. See tihendab, et nul-
Isummamaéngu jargi peab kasv iihe méangija kasuks tulema
teise mingija arvelt. Looduses leidub muidugi palju olu-
kordi, kus kahjud ja kasud nulliks ei summeeru, ent neid on
keeruline analiiiitiliselt kasitleda.

347



348

Uheks klassikaliseks nullsummamangu nditeks on kulli
ja tuvi mang (joonis 8e; hawk-dove game). Tegemist on kahe
osapoole omavahelise voitlusega kindla hulga ressursside
parast ning osalised saavad valida kahe strateegia vahel.

Vastase
strateegia
Kull Tuv
(]
=)
29 Kull | (V-C)/2 Vv
n®
S
n
Tuvi 0 V/2

JOONIS 8e. Kulli ja tuviméng. V — ressursside hulk, C — konflikti hind.
(Maynard Smith & Parker 1973 jargi.)

Kulli-strateegia on selles midngus agressiivne. Kui vas-
taseks osutub teine kull, kannatavad molemad osapooled
ja konflikti hinnaks on vigastused (joonisel 8e tdhistatud
tdhega C). Vastandstrateegia on olla tuvi ehk viltida konf-
likti ja vastasseisu tekkimisel pageda. Kahe tuvi kohtumi-
sel jagatakse ressurss sobralikult pooleks ja kokkupuutega
ei kaasne tuvidele lisakulu voi on see oluliselt vdaiksem kui
kahe kulli vastasseisul. Kui aga kohtuvad kull ja tuvi, saab
kogu ressursi endale kull ning tuvi ei saa midagi. Selles
mangus on voitjaks kulli-strateegia, kuigi sellega kaasneb
agressiivsuse hind.

Sellist strateegia tiilipi nimetatakse evolutsioonili-
selt stabiilseks strateegiaks (evolutionarily stable strategy
(ESS)), sest neil tingimustel ei trumpa tikski teine strateegia
seda iile. Kui aga agressiivsuse hind osutub korgemaks res-
sursside hankimise hinnast (C > V), kujundab evolutsioon



sellise stabiilse populatsiooni, milles on korraga esindatud
nii kulli kui ka tuvi-strateegia. Sellises olukorras toimib
sagedusest soltuv valik (frequency dependent selection),
kus evolutsioonilise strateegia edukus soltub selle stratee-
gia sagedusest populatsioonis. Kui kulle on populatsioo-
nis vahe, on strateegia kohasus korge, kuna vastaseks on
enamasti tuvi — sel puhul jddb agressiivse kditumise hind
madalaks. Kui aga kulli-strateegia muutub laialt levinuks
ja enamik kaitub agressivselt, on selle strateegia kohasus
vidga madal, kuna enamikes olukordades on vastamisi kaks
kulli ja agressiivsusel on konfliktis korge hind. Vahepealses
kullide sageduses on aga kulli- ja tuvi-strateegia kohasus
vordne ning evolutsioon suunab siisteemi just selle sage-
duse suunas.

Mones siisteemis evolutsiooniliselt stabiilset strateegiat
ei ole. See on tiilipiline kiskja-saaklooma voi peremees-pa-
rasiidi interaktsioonides, kus evolutsiooni tagajarjel tekivad
osapooltel jarjest tohusamad viisid enda kaitsmiseks, saak-
looma piitidmiseks vOi peremeesorganismi immuunsiis-
teemist labimurdmiseks. Sellist diinaamikat nimetatakse
evolutsiooniliseks voidujooksuks voi evolutsiooniliseks
voidurelvastumiseks (evolutionary arms race). Peatiiki algu-
ses kirjeldatud naide geparditest ja nende saakloomadest, kes
loodusliku valiku survel on hakanud aina kiiremini jooksma,
on sellest hea ndide. Ka taimed on selle voidujooksu kdigus
omandanud jarjest keerulisemaid drasoomisevastaseid kait-
semehhanisme - astlaid, tugevaid rakukesti, toksiine ja teisi
kohastumusi —, samal ajal kui rohusodjad on evolutsioonis
omandanud vastukohastumusi, mis voimaldavad neid taimi
koigist kaitsevahenditest hoolimata tarbida.

Nadhtust, kus evolutsiooni kidigus tekib juurde jirjest
uusi kohastumusi, kuid tikski osapool ei saavuta korgemat
kohasust, tuntakse ka punase kuninganna hiipoteesi
(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 iitleb Must Kuninganna {iihel
hetkel: , Kuid siin, kas tead, pead sa jooksma koigest viest,
kui tahad paigal piisida.”. (NB! Inglismaal valmistati musti
malendeid punasest ja valgest puust, mistottu nimetati neid
vastavalt ,punasteks” ja ,valgeteks“. Oigupoolest oleks tap-
sem radkida musta kuninganna hiipoteesist, kuid punase
kuninganna hiipotees on toorlaenuna eestikeelses teadus-
terminoloogias juba kinnistunud.)

Evolutsiooniline voidurelvastumine ei pruugi alati toi-
muda lihes suunas ja pidevalt, vaid selles voib esineda tsiik-
lilisust ja tagasisidestatud diinaamikat. Nditeks kui saak-
loom on evolutsioonis dsja omastanud tohusa kohastumuse
kiskja valtimiseks, voib see ajutiselt viia kiskja valikusurve
alanemiseni — kiskja arvukus voib langeda vaoi lilitub ta
umber teisele saakloomaliigile. Kui kaitsekohastumus on
korge hinnaga, voib kiskja surve norgenemine viia selle
kaitsekohastumusega isendite kohasuse languseni ning
populatsioonis voivad hakata taas iilekaalu saavutama
isendid, kellel see kulukas kohastumus puudub. Tihti ei
ole evolutsiooniline voidujooks siimmeetriline, mis tahen-
dab, et valikusurve on kiskja ja saaklooma voi parasiidi ja
peremeesorganismi korral erineva tugevusega. Tavaliselt
on valikusurve tugevam saaklooma puhul, sest kiskja eest
padsemine on just temale elu ja surma kiisimus. Kiskja
jaoks on aga kaalul tema igapdevane toidulaud, mistottu
on valikusurve monevorra norgem. Parasitismi korral on
olukord vastupidine: valikusurve on tugevam parasiidile,
kuna viimane ei saa ilma peremeheta elada. Peremeesorga-
nismile on parasiidid kiill nuhtluseks, kuid enamasti siiski
mitte surmavalt kahjulikud. Evolutsioonilises voidujooksus
on olulisel kohal organismi voime toota voimalikult kiiresti
uusi geneetilisi variante, millest looduslik valik soelub vilja
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JOONIS 8f. Odliblikas Xanthopan morganii ja tema tolmeldatav orhidee pika-
kannuseline komeetkdpp (Angraecum sesquipedale). (Foto: Smithsoni insti-

tuudi entomoloogiaosakond.)

uued kohastumused. Seega on organismidele universaal-
seks sooduskombinatsiooniks kiire suguline paljunemine,
sest see on koige tohusam viis uute geenivariantide loomi-
seks.

Evolutsiooniline voidujooks toimub mitte ainult antago-
nistlike, vaid ka mutualistlike interaktsioonide korral. Sageli
kujunevad mutualistlikud interaktsioonid {iha kitsamalt
spetsiifilisteks stabiilsetes tingimustes. Tuntud ndide on
Madagaskaril leiduv orhidee pikakannuseline komeetkapp
(Angraecum sesquipedale), mida tuntakse ka Darwini orhi-
deena. Darwin jareldas taime oie ehituse pohjal — komeet-
kdpa oie kannus, kus asub tolmeldajaid ahvatlev nektar,
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on keskmiselt 33 cm pikk —, et peab leiduma moni tolmel-
daja, kellel on kannuse pohja ulatuv sama pikk imilont. 20.
sajandi alguses, aastakiimneid parast Darwini surma, leitigi
Madagaskari vihmametsadest surulaste sugukonda kuuluv
ooliblikas Xanthopan morganii, kes oma piisavalt pika imi-
londiga osutuski pikakannuselise komeetkidpa tolmeldajaks
(joonis 8f).

Kaitumise peamised vormid ja koostoo evolutsiooni pii-
ravad asjaolud

Kaitumise arhetiiiipseid vorme saab klassifitseerida selle
jargi, kas kdituja saab oma tegevuses kasu voi kahju ning
kas tema kohasus selle tagajarjel touseb voi langeb. Samuti
voetakse arvesse, kas kditumine mojutab teisi kasulikult
voi kahjulikult. Enesele kahjulikku kaitumist kellegi teise
huvides nimetatakse altruismiks (altruism) ehk omaka-
supiilidmatuseks. Kui kdituja saab kasu sellest, et tema
enese kdaitumine on ka kellelegi teisele kasulik, on tege-
mist koostooga (cooperation). Eelpool kirjeldatud mutua-
lism (vt ka 5. peatiiki allpeatiikki ,Mutualism®) on néide
koostoost, mille puhul saavad kasu molemad osapooled.
Oma kditumisega endale kasu ja teistele kahju tekitamine
on isekus (selfishness). Isekuse alla klassifitseeruvad nii
erinevad tarbimiskditumised kui ka muud konkurentsival-
jundid. Viimaseks kditumise tiitibiks on kius (spite), mis on
enesele kahjulik kditumine eesmargiga pohjustada teisele
osapoolele veel suuremat kahju. Kuigi kiusule viitavaid
kaditumismustreid on looduses omajagu, jidb nende evolut-
siooniline taust siiski ebaselgeks. Uheks voimalikuks sele-
tuseks on, et kiusliku kditumise ndol on tegemist osapoolte
varasemate kokkupuudete tagajarjel tekkinud vimmaga
(grudge). Nii altruism kui ka kius tunduvad esmapilgul
lihtsalt omakasupiitidmatud voi kahjulikud, kuid 1lahemal
uurimisel ilmneb, et molemad on kidituvale organismile
mingil moel siiski kasulikud.



Uldiselt valdab koikjal looduses isekas kditumine. Evolut-
sioonilise midnguteooria seisukohalt on isekas kditumine evo-
lutsiooniliselt stabiilne strateegia vangi dilemma (prisoner’s
dilemma) tulemite tottu. Vangi dilemma on mang, kus mangija
valib, kas kiituda isekalt voi teha koostood (joonis 8g). Kaks
kurjategijat arreteeritakse ja kuulatakse {iile eraldi ruumi-
des. Kui molemad vaikivad, ei ole politseil piisavalt toendeid
nende pikaks ajaks vangistamiseks — molemad saavad iihe-
aastase vangistuse iihe viaiksema kuriteo eest. Kuid politsei
pakub kurjategijatele tehingut: kui iiks teise reedab, paaseb

Koostod Reetmine

Koostoo -1, -1 -3,0

Reetmine 0, -3 -2, -2

reetja vabaks ja reedetud kurjategijale maaratakse kolm aas-
tat vangistust. Kui molemad kurjategijad reedavad, pannakse
molemad kaheks aastaks vangi. Kui aga kumbki kurjategija ei
tea, mida teine plaanib teha — kas vaikida voi reeta —, on parim
strateegia teine reeta. Nii valditakse pikka vangistust juhul,
kui ka teine omakorda reedab. Siiski, koostood tehes saak-
sid méingijad lithima véimaliku vangistuse ja nende kohasus
oleks evolutsioonilise okoloogia seisukohast korgeim. Paraku
on isekatest kaalutlustest lahtuvalt edukaim strateegia alati
teise reetmine. Paljudes olukordades oleks koigile osapool-
tele kasulik koostoo, ent koostooaltidest isenditest koosnev
populatsioon on haavatav petiste ekspluateerimisele. Teisi-
sonu — koostoole suunatud populatsioon ei ole evolutsiooni-
liselt stabiilne, kuna iseka-strateegiaga on voimalik seda enda
hiivanguks dra kasutada, mis omakorda véimaldab sel stra-
teegial siisteemis holpsalt kanda kinnitada ja levida.
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Vangi dilemma pohjendab hiasti ka iihiste ressursside
jagamise ja kasutamise ebatohusust, mida ilmestab hasti
ithisvara tragoodia (tragedy of the commons) kontseptsioon.
Selle autoriks on ameerika 0koloog Garrett Hardin (1915-
2003), kuigi 6igupoolest tunti sedasama kontseptsiooni juba
Antiik-Kreekas muuhulgas Aristotelese kirjelduste kaudu.
Hardin kasitles tihisvara tragoodiat 1968. aastal avaldatud
essees inimkonna piiramatu kasvu ja Maa ressursside jat-
kusuutmatu kasutuse iile — need viivad paraku alati tragoo-
diani, kuna ihisvaralisi ressursse kiputakse iilekasutama.
Hardin ilmestab seda Inglismaa traditsiooniliste iihiskasu-
tuses olevate kiila karjamaadega (commons), kuhu kiilaelani-
kud said viia oma lambaid. Kuigi iga loomapidaja isekas soov
oli saata karjamaale voimalikult palju enda lambaid, on pikas
vaates tihiskarjamaa kestlik vaid juhul, kui seda kasutatakse
moodukalt ega koormata liiga paljude kariloomadega. Vii-
mati nimetatu pohjustaks tilekarjatamise. Samas on iihise
ressursi iilekasutamine paratamatu, kuna vangi dilemma
printsiip soosib isekat kditumist. Isegi kui iiks kiilaelanik
otsustab teha koost00d ja piirab enda loomade arvu, on tei-
sel talunikul veelgi kasulikum enda karja aina suuremaks
teha. Sama loogikaga — iihisvara tragoodiana — voib kasit-
leda inimeste ja riikide suhtumist kliimasoojenemisse. [lma
tihise maavarade kasutust oluliselt piirava kokkuleppeta ei
suuda inimkond fossiilsete ressursside iileilmset tarbimist
kliimamuutuste leevendamiseks piisavalt vahendada. See
tdhendaks koikide riikide majanduse kahanemist, mistottu
leidub alati neid osapooli, kes kokkuleppest kinni ei suuda
pidada.

Evolutsioonilise okoloogia kontekstis saab iihisvara tra-
goodiana kasitleda taimede liigset ressursside piitidmises
osalevate organite (lehtede, juurte, tiivede) tootmist seem-
nesaagi arvelt. Naiteks konkurentide puudumisel piisab tai-
mel juurte moodukast tootmisest mullast koikide vajalike



toitainete hankimiseks — ressursse jidb ka seemnete kasva-
tamiseks. Ka konkurentide olemasolul saaksid taimed palju
seemneid (seemnesaak on tugevas seoses taime kohasu-
sega), kui iga taim panustaks juurte kasvu moodukalt. Kuid
igal taimel on voimalik oma suhtelist kohasust konkuren-
diga vorreldes tosta rohkemate juurte kasvatamisega, mis
voimaldavad naabertaimelt toitaineid ,varastada“. Seega
soosib evolutsioon strateegiad, mis panustavad rohkem
juurte kasvu ja mille tottu esialgne lisajuurte eelis kaob -
sama strateegiat rakendavad koik konkurendid. Kuna juuri
kasvatatakse {ileméddra, vaheneb koikide selles populat-
sioonis kasvavate taimede seemnesaak. Kui taimed teeksid
juurte kasvu piiramisel koostood, oleks neil koigil seemne-
toodang suurem.
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Koostodo ja altruismi evolutsioon

Vaatamata iseka kditumise laiale ja pohjendatud levikule esi-
neb looduses siiski ka olukordi, kus indiviidid teevad koos-
tood voi kaituvad lausa altruistlikult — aitavad teist indiviidi
omaenda kohasuse arvelt. Koostdo ja altruismi seletamine
evolutsioonilisest perspektiivist on teadlastele olnud iisna
suur viljakutse, kuna selline kditumine voib suure toendo-
susega langetada indiviidi kohasust. Samas peaks evolut-
sioonis kehtima koige kohasemate ellujadmise (survival of
the fittest) printsiip, mille pakkus Darwini toodele tuginedes
vilja inglise filosoof Herbert Spencer (1820-1903).
Evolutsioonilise 0koloogia vaatest saab koostood ja
altruismi seletada kahel viisil. Esimene neist on nn vorst
vorsti vastu ehk kiasi peseb kitt (tit for tat) seletus. Kuigi
osaliste huvid on isekad ja alluvad stlisteemis vangi dilemma
reeglitele, on koostoo evolutsioon voimalik juhul, kui isen-
did puutuvad korduvalt kokku ehk vangi dilemmat méangi-
takse mitmeid kordi. Sellisel juhul osutub evolutsiooniliselt
stabiilseks strateegiaks kditumine, kus alustatakse koostoo
pakkumisega ja jatkatakse vastase strateegiaga — kui vas-
tane teeb samuti koostood, siis jatkatakse koostooga; kui
aga vastane petab voi reedab, vastatakse samaga ehk koos-
to0 lopetatakse (ja tekib eelmises alapeatiikis kirjeldatud
vimm). Seega toimub vastastikune abistamine tiksnes tingi-
musel, et suure toendosusega pakutakse vastutasuks sama-
vaarset kasu, mis omakorda nditab, et tegu ei ole altruismi,



vaid mutualistliku interaktsiooniga, mida nimetatakse
koostooks. See on kditumismuster, mis avaldab positiivset
moju molema osapoole kohasusele. Koostood voib lisaks
premeerimisele stabiliseerida ka karistamine. See on eriti
levinud sotsiaalsetel loomadel, kes koostoost korvale hiili-
vaid indiviide enam ei aita voi rithmast vilja viskavad. Nii
kaituvad naiteks enamike inimahve, ent ka hundid, 1ovid,
elevandid. Samuti on karistamine oluline mutualismide
stabiliseerimisel — kui miikoriisne seen voi miigarbakter
votab taimelt siisinikku ega anna taimele enam vastu toitai-
neid, on taimel voimalus partnerit n-0 karistada, lopetades
tema varustamise siisinikuga.

Klassikaline ndide vorst vorsti vastu altruismist parineb
kasitiivaliste alamsugukonnast vereimejalased (Desmodon-
tinae), millesse kuuluva kolme liigi esindajad elavad peami-
selt Kesk- ja Louna-Ameerikas. Nad toituvad piisisoojaste
loomade (enamasti kariloomade ja suurte metsloomade)
verest, ent ka inimverest. Need vereimejalised, keda kut-
sutakse ka vampiirnahkhiirteks, elutsevad koobastes, kust
nad 66 hakul verejahile liiguvad. Moned neist on jahil edu-
kad ja jouavad koopasse tdis kohuga, teised seevastu naase-
vad niljasena, kuna ei suutnud ohvreid leida. Sellisel juhul
tulevad neile appi sobrad — populatsioonikaaslased, kes ei
pruugi olla nilgiva isendi lahisugulased, ent on talle sot-
siaalselt ldhedased. Tdis kohuga indiviidid jagavad saagiks
saadud verd mittesugulastest naljastega ning loogiline sele-
tus sellele kditumisele on 6igustatud ootus: kui neil endil on
hédda kaes, siis aitab sober omakorda neid.

Teine ndide altruismist, millele ei pikka aega seletust ei
leitud, parineb Aafrikas ja Aasias elavalt kirju-kuningka-
lurilt (Ceryle rudis) — jailinnult, kelle puhul taheldati, et
noored isased abistasid sageli populatsiooni sees voorastel
linnupaaridel pesitseda. Nad niisid valivat endale kasuva-
nemad, kellel nad esmalt justkui omakasupiitidmatult pesa
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aitasid ehitada ning seejarel ka pesas elavatele noorlindu-
dele nokaesist toid. Kuigi esmapilgul tundub, et tegemist on
taielikult isetu altruismiga, selgus, et selline kditumine on
lindudele oluline endi sugulise valiku seisukohast (sellest
pikemalt allpool): ilmnes, et samaealised emaslinnud olid
neid jalginud ning kui noored isaslinnud said sugukiipseks,
valisid emased paariliseks neid isaseid, kes olid pesaehita-
misel ja kalapiilidmises eriti toimekad ning osavad olnud.

Altruismi kui teistele kasuliku, kuid endale kahjuliku kai-
tumise evolutsiooni pohiliseks seletuseks on lihisugulaste
aitamine. Altruistlik kditumine voib evolutsioonis kinnis-
tuda juhul, kui see on suunatud ldhisugulastele. Nailiselt
omakasupiilidmatu kiditumise kasulikkust saab kontrol-
lida briti evolutsioonibioloogi William Donald Hamiltoni
(1936-2000) formuleeritud Hamiltoni reegli (Hamilton’s
rule) abil. See reegel postuleerib, et altruism on evolutsioo-
alla teistele tekitatud kasule, korrutatuna kasusaajate sugu-
lusastmega. Sugulusastme all on siinkohal silmas peetud
proportsiooni geenialleelidest, mis on konealuse sugulasega
tihised. Ehk - altruisimi piisimiseks peab olema tdidetud
jargmine tingimus:

'B>C

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

Kaksikoe voOi -venna sugulusaste on iiks; 0ed-vennad
omavahel ja lapsed vanematega on sugulusastmega %;
tdadi, onu, vanaema ja vanaisa sugulusaste on %4; nobude
voi vanatddidega on sugulusaste %. Sugulusaste on oluline,
kuna aidates sinuga suurel mairal samade geenide kandjat,
tohustad tegelikult nende geenikombinatsioonide kandu-
mist jargmistesse polvkondadesse. Nii peitubki pealtndha



altruistliku kaitumise 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 maaratud nii, et aidatakse roh-
kem lahisugulasi ja vihem kaugemaid sugulasi.

Hamiltoni reegli jargi tasub paljunemise l6petanud isasel
voi emasel ohverdada elu kahe voi rohkema otsese jareltulija
paastmiseks voi siis kaheksa voi rohkema onu- voi tadipoja
paastmiseks. Tasuvuse madrab sama sugulusaste. Altruismi
soodustab ka selline kditumine, mis ei ole altruistile viga
kulukas, ent sugulastele darmiselt oluline — niiteks kiskja
eest hoiatamine ei ole vidga kulukas, aga voib pdasta sugu-
lase elu.
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Sugulise paljunemise eelised
ja soo determinatsioon

Suguline paljunemine, selle evolutsioon ja mehhanismid
on kahtlemata evolutsioonilise 6koloogia kesksed uurimis-
teemad. Suguline paljunemine ehk sugurakkude meioos on
evolutsioonilisel ajaskaalal ammune nidhtus — arvatakse, et
see on iseloomulik koikidele eukariiootidele ja tekkinud evo-
lutsioonis vaid korra. Paljud organismid suudavad paljuneda
nii mittesuguliselt (enamasti klonaalselt) kui ka suguliselt.
Suguline paljunemine on evolutsiooniliselt progressiivne
ndhtus, sest seksuaalse paljunemise osakaal evolutsioonili-
ses ajas suureneb enam-vihem pidevalt. See on tihelepanu-
vaadrne, kuna suguline paljunemine on organismile kulukas:
jarglastele antakse edasi vaid pooled geenid, kuid ressursse
jarglaste tootmiseks voib kuluda vahemalt samapalju voi
rohkemgi. Viimane kehtib eriti emaste organismide puhul,
kes uildjuhul panustavad oluliselt rohkem nii individuaalse
suguraku tootmisse kui ka kehasisese ja -vilise jarglaste
ressurssidega varustamisse ja kaitsesse. Hulkraksetel orga-
nismidel on lisakuluks ka sigimispartneri otsingud, tihera-
kuliste organismide korral on kulukaks mitoosilt meioosile
timberliilitumine. Toendoliselt see ongi iiks pohjus, miks
moned liigid paljunevad soodsates oludes mittesuguliselt,
ent tingimuste halvenedes ldhevad iile sugulisele palju-
nemisele. Naiteks protist Paramecium tetraurelia paljuneb



soodsates oludes mitootilise jagunemise teel, kuid stressi
tingimustes liilitub sugulisele paljunemisele. On leidnud
kinnitust, et suguline paljunemine aitab protisti rakkudel
edukamalt stressi iile elada.

Suguline paljunemine ei annaks mittesugulise palju-
nemise ees eeliseid juhul, kui keskkond piisiks 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
diinaamilisi muutusi ka valikusurves ja toob omakorda
kaasa pideva vajaduse uute geenikombinatsioonide jarele.
Kuna tegelikkuses on populatsioonid suhteliselt vdikesed,
mistottu osutub somaatiliste mutatsioonide teke suhteliselt
aeglaseks, on koige efektiivsem looduslikuks valikuks uusi
geenikombinatsioone toota sugulisel paljunemisel. Sugu-
lise paljunemise kdigus toimub geenide rekombineerumine,
mistottu on iga jarglane geneetilises mottes unikaalne.

Arvatakse, et iiheks oluliseks interaktsiooniks, mis soo-
sib sugulist paljunemist, on tarbimine. Eelpool kirjeldatud
punase kuninganna diinaamika kiskja-saaklooma voi pere-
mees-parasiidi interaktsioonides tekitab pideva valikusurve
uute geenikombinatsioonide tekkeks, sest just nii on koige
tohusam kas parandada kaitset vaenlaste eest voi tohustada
saakloomade voi peremeesorganismide riindamist. Sugu-
line paljunemine on sellises voidurelvastumises oluliseks
eeliseks.

Kuigi paljudes liikides on jarglaste tootmise hind sugude
vahel ebavordselt jaotunud, stinnib siiski enamikes populat-
sioonides emaseid ja isaseid iildjuhul vordselt. Selle ndahtuse
seletamiseks sonastas inglise evolutsioonibioloog ja statistik
Ronald Fisher (1890-1962) omanimelise reegli ehk Fisheri
reegli ehk Fisheri printsiibi (Fisher’s principle). Oletame,
et iihes populatsioonis on emaseid palju rohkem kui isaseid,
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mistottu on sugupoolte ebavordsuse tottu isastel suurem
kohasus kui emastel — iga isane saab viljastada mitut emast
ja seeldbi rohkem jarglasi kui emased. Niisiis on eelistatud ja
hakkavad levima need geenialleelid, mis voimaldavad toota
rohkem isaseid jarglasi ehk, teisisonu, vanemad, kes saavad
rohkem isaseid lapsi, saavad ka rohkem lapselapsi. Isaste
jarglaste saamine suureneb seni, kuni populatsioonis kuju-
neb vilja isaste ja emaste 1:1 suhte. Selleks hetkeks minetab
isaste jarglaste saamine taiendava kasu ning saavutatakse
Fisheri reegliga prognoositud sugude tasakaal — edaspidi
on selles populatsioonis iihtviisi kasulik saada nii emaseid
kui ka isaseid jarglasi. Fisheri reegli jargi voib populatsioon
sugude tasakaalust monel juhuslikul pohjusel vilja minna
ja liks sugupool teisega vorreldes arvukamaks saada, kuid
aja jooksul liigub see tagasi 1:1 suhe suunas: paljunemisel
hakatakse eelistama vihemuses olevat sugupoolt seni, kuni
tasakaal on uuesti saavutatud.

Siiski leidub liike, kelle puhul Fisheri reegel ei kehti.
Naiteks ei rakendu see hermafrodiitsetele ja iihiselulistele
putukatele. Uhiselulistele putukatele (nt sipelgatele, termii-
tidele) on iseloomulik haplodipdloidne soodeterminatsioon:
viljastatud munarakust areneb diploidne emane ja viljasta-
mata munarakust haploidne isane. Uhelgi diploidsel emasel
suguorganeid ei teki — siisivesikurikast toitu tarbides saavad
neist toOmesilased, kes paljunemisvoimelised ei ole. Kuna
haploidsed isased saavad koik geenid emalt, siis sugulisel
paljunemisel saadud toomesilased on tihtipeale omavahel
rohkem suguluses (jagavad odedega 75% geenialleele), kui
nad oleksid tiitardega pooli geene jagades. Voimalik, et sel-
line suguluse jaotus iihiselulises putukakoloonias tagab ka
sellise paljunemisviisi stabiilsuse — toomesilastel on pigem
kasulik aidata odesid kasvatada, kui ise paljunedes tiitreid
saada. Mistottu toodetakse iihiseluliste putukaliikide pesa-
des isaseid isendeid vihe ja neil on ka palju lithem eluiga.



(@) (b) (c)

Isane

Isane Emane

Isane
Emane Emane,

Viljastatud munade arv

Vdike Suur Vaike Suur Vaike

Taiskasvanu suurus

JOONIS 8h. Soo vahetamise maistlikkus ja ajastatus séltub emaste ja isaste
paljunemisedukuse ning kehasuuruse seosest. (Warner et al. 1975 jargi.)

Roomajatel mairab jarglase soo sageli hoopis pesa tempe-
ratuur: soojemas osas arenevad munadest suurema toenao-
susega emased ja pesa jahedamas osas isased. Siiski kipub
ka sellisel juhul Fisheri reegel kehtima.

Sugulist paljunemist esineb nii lahksoolistel organismi-
del, kelle jareltulija siinnib kindla, elu jooksul muutumatuks
jadvasooga, kuikahermafrodiitsetel liikidel. Hermafrodism
(hermaphroditism) on molemasoolisus ehk liitsugulisus, kus
pidevalt voi kindlal ajaperioodil on organismil olemas nii
emas- kui ka isassuguorganid ja sugurakud. Hermafrodism
on eluslooduses laialt levinud. Néaiteks valdav osa taimedest
on hermafrodiidid - emassuguorgan emakas ja isassuguor-
ganid tolmukad paiknevad sama oOie sees. Taimede hulgas
leidub palju ka lahksugulisi liike, kelle isas- ja emastaimed
on eraldiseisvad indiviidid (nt korvenoges, harilik kadakas).
Loomariigis aga on laialt levinud koikvoimalikud lahksu-
guluse ja hermafrodiitsuse kombinatsioonid. On liike, kus
isend arendab vilja molema sugupoole suguorganid, aga
mitte kunagi korraga — sugu voib elu jooksul vahetada ehk
keegi ei siinni piisikindlalt determineeritud sooga. Ndahtust,

Suur
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kus elu esimene pool veedetakse emase ja teine pool isasena
— vOi vastupidi —, nimetatakse seriaalhermafrodismiks
(sequential hermaphroditism). See on laialt levinud kalade
seas, aga ka kohtjalgsetel (tigudel, nélkjatel) ja taimedel.

Loomadel on iiheks peamiseks seriaalhermafrodismi
pohjuseks sigimiskditumine — noore ja kehalt veel vaikse
isasena on keeruline leida paarilist, mistottu tasub esmalt
olla emane; vanema ja suuremana aga tasub sigimisperioo-
dil olla isane. Isasel on voimalik viljastada rohkem kui iihte
emast, samas kui iikski emane ei saa viljastada rohkem kui
ihte isast. Joonisel 8h on kujutatud kolme voimalikku seost
emas- ja isasorganismide paljunemisedukuse ning kehasuu-
ruse vahel. Esimesel juhul (paneel A) on nii emaste kui ka
isaste paljunemisedukus tihtviisi positiivselt seotud keha
suurusega - soo vahetusel ei ole iihtegi evolutsioonilist
eelist ja isendi sugu on iildjuhul juba siindides maaratud (see
plisib sama terve elu).

Teisel juhul (paneel B) on emase voime mune toota endi-
selt lineaarselt ja positiivselt seotud kehasuurusega, kuid
isase paljunemise edukus on viaikese kehasuuruse korral
peaaegu olematu; isane hakkab paljunema alles siis, kui
on saavutanud kindla kehasuuruse. See on tiiiipiline liiki-
del, kelle isased omavahel aktiivselt sigimispartnerite nimel
voistlevad ning edu saavutanud koige suuremad ja agres-
siivsemad isased peaaegu koik populatsiooni emasloomad
ara viljastavad. Sellises olukorras tasub elu esimene pool
veeta emasena ja liilituda isaseks timber siis, kui isaste sigi-
miskonkurentsis piisimiseks on piisav kehasuurus saavuta-
tud. Nahtust, kus elu esimene pool veetakse emase ja teine
pool isasena, nimetatakse protogiiiiniaks.

Kolmandal joonisel (paneel C) on kujutatud olukord, kus
emasel piisib positiivne allomeetriline seos jarglaste arvu ja
kehasuuruse vahel, kuid isase paljunemise edukus ei soltu
iildse tema kehasuurusest. Selline olukord tekib, kui isase



suurus ei mojuta sigimispartneri leidmist ja piisav isasugu-
rakkude tootmine on voimalik ka vdikese kehamassi juures.
Sel juhul on otstarbekas veeta elu esimene pool isasena,
kuid teatud kehasuurusese saavutamisel on kasulik liilituda
timber 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 iilioluline, kuna sugulisel paljunemisel
antakse jarglastele edasi vaid pool geneetilisest pagasist,
samas kui teine poole parineb sigimispartnerilt. Mida kva-
liteetsem sigimispartner on, seda geneetiliselt kvaliteetse-
mad on ka nende jarglased. Suguline valik toimub erinevatel
tasanditel, mida saab iildistades jagada viieks. Need tasan-
did aga tihti kattuvad voi avalduvad paralleelselt. Esiteks
toimub suguline valik otsese vaitlusena paaritumisoiguse
parast. Selle alternatiiviks ehk teiseks tasandiks on isaste-
vaheline vaistlus paaritumisoiguse eest. Kolmandaks sugu-
lise valiku ilminguks on hdndikdp-kditumine, neljandaks
keemiline valik ja viimaseks on valik suguraku tasemel.

Isaste voi(s)tlus sigimisdiguse eest on loomariigis vaga
tavaline ndahtus. Mitmel suuremat kasvu loomal on sel-
leks vilja kujunenud rituaalid ja tarvilikud relvad (nt sar-
ved, kihvad), mille abil kas demonstratiivselt voi fiiiisili-
selt voideldakse — vastasseisu voitja saab oiguse paarituda.
Emased voitluse lopptulemust iildjuhul ka aktsepteerivad.
Moned sigimisoiguse parast voi(s)tlemisel kasutatavad rel-
vad on evolutsioonis arenenud nii ohtlikeks, et piisab vaid
nendega heidutusest — demonstreeritakse sarvi, kiiiisi ja



kihvu, mille jarel end eba-
kindlamalt tundev vdistleja
taandub ning annab loo-
bumisvoidu. Paljude liikide
vahetu voitlus voib loppeda
aga ka osapooltele surmaga.
Lisaks voitlusele ehk vahetule
agressiivsusele on {isna tava-
line ka voistlemine ehk ema-

sele mulje avaldamine mone JOONIS 8i. Meister-lehtlalinnu (Amb-

teise tegevusega. Uldjuhul (yornis inornata) pesa.

teeb lopliku partneri valiku (Foto: JJ Harrison.)

sugulises valikus siiski emane

(seda monikord ka juhul, kui

isased omavahel eelnevalt voitja vilja selgitavad), mistottu
nii voitlus kui ka voistlus on suunatud tema heakskiidu leid-
misele. Pohjuseks on asjaolu, et sugulisel sigimisel on just
emane see, kes votab kanda peamise riski votja ja investee-
rib jarglastesse enim.

Uheks silmapaitvaks voistluse nditeks on Kagu-Aasia
saartel elavad lehtlalinnud (viarvulised sugukonnast lehtla-
lindlased (Ptilonorhynchidae)). Monede lehtlalindude isased
ehitavad kogu elu enamasti rohukortest ja okstest kaart —
lehtlat —, mille isaslind kaunistab koikvoimalike kirevate
oOite ja varviliste objektidega, mis ta leida suudab (joonis
8i). Isaste lehtlalindude peamine tegevus elu jooksul on
vaid lehtla kaunistamine, samal ajal kui emased kadivad seda
silmitsemas ja paaritumiseks parimat isast valimas. Isased
lehtlalinnud jarglaste eest hoolitsemises ei osale.

Teiseks voistlusel pohineva sugulise valiku nditeks on
paaritumisrituaalid kanalistel, nagu nditeks tedrel ja met-
sisel. Isaslinnud kogunevad mangupaika, kus uhkeldavad
oma vilise iluga — ajavad saba lehvikusse, kaela pikaks,
kudrutavad ja hiiplevad. Soik see nditab kaudselt nende
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geneetilist kvaliteeti. Lumepiiii (Lagopus muta) teeb ener-
geetiliselt kulukaid hiippeid, milleks aga on voimelised
ainult koige tugevamad ja tervemad isased. Emaste heaks-
kiidu ja oiguse paarituda saavad lopuks just need isaslin-
nud, kes on teinud koige rohkem korgeid hiippeid.
Handikap-kaitumine ehk ede ja handikdp-tunnused on
sugulises valikus kditumismustrid voi tunnused, mis on
elusorganismile endale kiill kahjulikud, kuid selliselt kai-
tudes voi neid tunnuseid omades toestavad isased emas-
loomadele veenvalt fiiiisilist voimekust ja selle aluseks ole-
vat korget geneetilist kvaliteeti. Neid kditumismustreid ja
tunnuseid ei saa teeselda, kuna need on loomale niivord
kulukad, et kehvema voimekusega isendid ei suuda neid jar-
gida. Kuna moned isased saavad siiski handikap-kaitumise
ja -tunnuseid lubada, on need emastele usaldusvdarne viis
isase kvaliteedist teada saamiseks. Moiste hdndikdp tuleneb
Inglismaalt périt ajaviitest hand-in-cap, kus piiiti dra arvata
miitsi sisse peidetud esemeid ja neid porsas-kotis-pohimot-
tel omastada. Tanapédeval on termin laialt kasutuses spordis
(nt golfis), kus erinevate voimetega mangijate hulgas olevale
norgemale antakse edumaa, et muuta voistlus tasavagise-
maks. Evolutsioonibioloogias on tiitipiline handikdp-tunnus
nditeks paabulinnu saba, mille kasvatamine on vaga ener-
giakulukas ja kandmine raskendab liikumist. Lisaks tombab
taoline suur ja kirev saba histi kiskjate tahelepanu. Sellise
vis, ressursside leidmise ja hankimise oskus ning voime
kiskjate eest pageda. Uhket saba ei saa teeselda — see on
tihemotteline ja aus signaal isase kvaliteedist. Handikap-
tunnusteks voivad olla ka muud pealtnidha tarbetud tunnu-
sed ja silmatorkav vdlimus, mille {ilalpidamine on kulukas,
kuid mis teevad isaslooma kiskjatele enam niahtavaks.
Keemilise valiku korral eritavad sugupooled spetsiaalseid
kemikaale, mida nimetatakse feromoonideks. Need anna-



vad voimalikele sigimispartneritele signaali kohalolust,
aga ka isendi geneetilisest kvaliteedist. Keemiline suguline
valik on vaga levinud putukate seas, kuid feromoone tooda-
vad ka teised loomaliigid. Kuigi inimesel puudub feromoo-
nides sisalduva info interpreteerimiseks spetsiaalne organ,
on uuringud naidanud, et ka inimeste suguline valik voib
soltuda Iohnast.

Monel toimub suguline valik juba sugurakkude tasemel.
Sellisel juhul paaritub emane organism (enamasti tisna vali-
matult) erinevate isastega ja suguline valik toimub sugu-
rakkude vahel. Osa sugurakke varutakse spetsiaalsesse
hoidlasse ning vaid moned isassugurakud saavad hiljem
munarakke viljastada. Liikidevaheline vordlus on naidatud,
et nendele liikidele, kelle puhul paaritub iiks 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. SUSTEEMIOKOLOOGIA
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Siisteemiokoloogia vaatleb Okosiisteeme tervikuna. Kuna
looduslike koosluste kui terviku iiksikasjalik uurimine ja
modelleerimine osutub tanapaeval teadlastele sageli liiga
keerukaks, keskendutakse ka okosiisteemi tasemel pea-
miselt slisteemi kui terviku funktsioonide kirjeldamisele,
mootmisele ning modelleerimisele ilma iga biootilise voi
abiootilise faktori rolli tdpsustamata. Siisteemiokoloogia
uurib eelkoige aine ja energia ringlust Okosiisteemides.
Kuna koik okostlisteemid, kaasa arvatud biosfdar, on vihem
voi rohkem avatud siisteemid, tuleb lisaks kohalikule aine-
ja energiaringele arvestada ka okosiisteemi ldbivaid aine ja
energia vooge.
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Okosiisteemide produktiivsus
maismaal ja ookeanis

Okoslisteemide primaarset produktiivsust moodetakse
energia- voi ainekoguse (siisiniku, kuivmassi) pohjal, mis
foto- voi kemosiinteesi kdigus salvestub elusainesse pindala-
tihiku kohta ajaiihikus (nt ] m? aasta!, g cm? aasta). Kogu-
produktsiooni ehk summaarset primaarproduktsiooni
(gross primary production) tahistatakse ingliskeelse liihen-
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 fotosiinteetili-
selt aktiivsest kiirgusest, seega on ligikaudu:

GPP
2

NPP =

Maismaaokosiisteemide produktiivsuse mustrit, nagu ka
bioomide jaotust, mojutab iisna héasti aasta keskmine tem-
peratuuri ja sademete hulk (joonis 9a). Joonisel on kujutatud
ka puhta primaarproduktsiooni jaotus eri maismaaokostis-
teemides vorrelduna bioomide levikuga. Maailmameres
sademed tootlikkust moistagi ei mojuta ja aasta keskmisel
temperatuuril on maismaaokosiisteemidega vorreldes vihe



JOONIS 9a. Antropogeensete ja looduslike taimkattetlupide (p6llu, karjamaa,

metsa) paiknemine maismaal (Ulemine paneel) ja maismaa puhta primaarpro-
duktsiooni globaalne jaotus (g C m™ aasta”). (Imhoff et al. 2004 jargi.)

tahtsust. Ookeanides koondub produktsioon peamiselt
mandrilavade ldhedusse, kuhu sademed ja joed toitaineid
maakoorest pidevalt maailmamere {iilemistesse veekihti-
desse kannavad (joonis 9b). Ookeanide keskosad seevastu on 373
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sarnaselt maismaakorbetele viljatud alad, kus produktsioon
on vaga madal. Selle pohjustab oluliste toiteelementide
(ennekoike P ja Fe) akuutne defitsiit. Lisaks on ookeanide
keskosad siigavad ja mineraalsed toitained jouavad pohja-
kihtidest pinnakihtidesse viga aeglaselt.

Annual Net Primary
Production 1998-200€

300
250
200

150

annual g Carbon / m

JOONIS 9b. Puhta primaarproduktsiooni glabaalne jaotus maailmameres
(g Cm=2aasta’). (UNEP 2008 jérgi.)

Tabelist 9a nahtub, et koige produktiivsemad maismaao-
kostisteemid on troopilised vihmametsad, kus maapealne
NPP on 2,2 kg kuiva biomassi m? aasta! (ruutmeetri kohta
aastas). Eesti boreo-nemoraalsetes metsades on NPP iile
kahe korra vidiksem, jaddes ligikaudu tasemele 1 kg m™
aasta. Ulemises tabelis on esitatud andmed parasvootme
heitlehiste metsade ja boreaalsete metsade NPP kohta (sh
paikneb Eesti metsade tootlikkus nende kahe vahepeal).
Eesti koige vahemproduktiivsed taimestunud maismaao-
kostisteemid on ombrotroofsed (sademetoitelised) ja see-
tottu oligotroofsed (vdhetoitelised) rabad, kus NPP on
vorreldav tundra bioomi tasemega - ligikaudu 0,3 kg m?
aastal. Tabel niitab ka, et ookeanide primaarproduktsioon



on vorreldes maismaaokosiisteemidega viaga madal — kuigi
maailmameri katab 71% maakerast, moodustab ookeanide
summaarne NPP ainult 32% maismaa omast. Sealjuures on
avaookeanide keskmine NPP (ligikaudu 0,1 kg m? aasta™)
vorreldav korbete biomassi tootlikusega maismaal. Teisalt
leidub maailma koige produktiivsemaid Okosiisteeme just
ookeanis. Madalaveelistes, sessiilsete hulkraksete vetikate
domineeritud okosiisteemides ja korallrahudel, kus suurema
osa produktsioonist annavad vaguviburvetikad, voib NPP
ulatuda kuni 4 kg m? aasta! lahedale.

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

Troopilistes vihmametsades on tdnu nende korgele pro-
duktiivsusele ja sealsete puittaimede pikale elueale sal-
vestunud 42% maismaa biomassist. Parasvootmemetsade
kogupindala (24 x 10° km?) on kiill oluliselt suurem kui troo-
pilistel vihmametsadel (17 x 10° km?), kuid nende osakaal
maismaa biomassist on vaid 34%. Parasvootme rohumaade
ja savannide NPP on kiill vorreldav parasvootme metsac-
kosiisteemidega, ent kuna sealsetel taimedel puuduvad
maapealsed pikaealised struktuurid, on nende panus mais-
maa globaalsesse biomassi marginaalne — ligikaudu 4%.
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Okosiisteemitiiiip Pindala NPP ulatus
(106 km?) g m-2
troopiline vihmamets 17 1000-3500
troopiline igihaljas mets 9 600-2500
heitishine mets 7 400-2000
taiga 12 400-2000
horendikud ja voserikud 8.5 250-1200
savann 15 200-2000
parasvootme rohumaad 9 200-1500
tundra ja mégitundra 8 10-400
korbe- ja poolkdrbe voserikud 18 10-250
korb 24 0-10
kultiveeritud maa 14 100-3500
sood ja rabad 2 800-3500
jarved ja joed 2 100-1500
Kontinentaalne kokku 149
avavesi 332 2-400
siivaveekerkealad 0.4 400-1000
mandrilavad 26.6 200-600
riffid 0.6 500-4000
suudmealad 1.4 200-3500
Maailmameri kokku 361
Koik kokku 510




Keskmine NPP kokku Biomassi Keskmine Biomass
NPP 107 t ulatus biomass kokku
gm- kg m-? kg m-? 107 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 50
900 13.5 0.2-15 4 60
600 5.4 0.2-5 1.6 14
140 11 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 12
1500 2.1 0.01-6 1 1.4
152 58 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) pindalathiku kohta erine-
(Begon et al. 2006 jargi.)

vates bioomides.
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Energia ja aine liikumine
1abi troofiliste tasemete

Okostisteemi troofilist struktuuri ehk hierarhilisi toitumis-
suhteid kujutatakse tihti astmikpiiramiidina. Selle tase-
med tdhistavad kas organismide sarnase toiduallika kaudu
ajatihikus toodetud orgaanilise aine hulka (assimileeritud
energiat) voi igal ajahetkel iihel troofilisel tasemel immobili-
seeritud orgaanilise aine kogust ehk biomassi (seal salvestu-
nud energiat). Sellist liksteise peale paigutatud troofilistest
tasemetest koosnevat diagrammi kutsutakse o©koloogi-
liseks piiramiidiks (ecological pyramid) ehk troofiliseks
piiramiidiks (trophic pyramid). Pliramiidi kdoige madalama
astme laius vastab autotroofide ehk primaarprodutsentide
toodangule, teine aste esimest jarku tarbijate (herbivooride)
toodangule, kolmas aste teist jarku tarbijate (herbivooridest
toitujate) toodangule ja nii edasi (joonis 9c). Koige korge-
mal troofilisel tasemel paiknevaid liike nimetatakse tipp-
karnivoorideks (soltuvalt toitumisviisist ka tippkiskjateks).
Siinkohal tuleb mérkida, et parasiitide (samuti siimbiontide)
panust iihe vai teise troofilise taseme toodangusse iildjuhul
eraldi vilja ei tooda, vaid arvestatakse peremeesorganismi
biomassi toodangu hulka - vastasel juhul oleksid troofilise
pliramiidi koige iilemisel astmel tippkarnivooride asemel
tippkarnivooride parasiidid (voi pigem tippkarnivooride
parasiitide parasiidid). Troofilist piiramiidi nimetatakse



selle esmaesitaja inglise zooloogi ja loomadkoloogi Charles
Sutherland Eltoni jargi ka Eltoni pliramiidiks.

Produktsioonipiiramiidis nditab astme laius kas ajatihi-
kus toodetud energia- voi ainehulka. See on igal jargmisel
tasemel ligikaudu kiimme korda kitsam kui eelmisel, kuna
tihelt toitumistasemelt jairgmisele jouab tildjuhul 10% sinna
takse otse laguahelasse. Biomassi 6koloogilises piiramiidis
soltub astmete suhteline laius aga 6kosiisteemi voi koosluse
taksonoomilisest struktuurist (joonis 9c). Teatud tingimus-
tel voib autotroofidesse salvestunud biomass olla oluliselt
vaiksem kui herbivooridesse ja teistesse heterotroofidesse
salvestunu. Selle pohjuseks on, et autotroofid voivad olla
vaga liihiealised (nt ookeanis), samas kui herbivoorid ja kar-
nivoorid on oluliselt pikaealisemad ning salvestavad bio-
massi kauemaks.

Kuna suur osa biomassist
jadb igal troofilisel tasemel

PT 21
tarbimata ja siseneb otse b 4
laguahelasse, Saaks Eltoni Meredkosiisteemi biomassipiiramiid imberpdératuna
. ee 7. -~ . . tekst tekst
pliramiidi korvale joonis-
tada ka paralleelse lagua- kT 15
hela piiramiidi. Selle esimese
astme moodustaks surnud m 1
g . . PT 37
orgaaniline aine, teisel ast- o a0

mel asuksid detritivoorid,
kolmandal astmel detritivoo-
ridest toituvad karnivoorid,
fungivoorid ja mikrobivoorid
ning nonda edasi.

Aine ja energia liikumist
labi  troofiliste  tasemete
autotroofid-herbivoorid-kar-
nivoorid-tippkarnivoorid

Biomassi Gkoloogiline pliramiid metsa ckostisteemis

JOONIS 9c. Biomassi 6koloogilised
pUramiidid ookeani (Ulemine paneel) ja
metsa (alumine paneel) 6kosUsteemis.
Ookeani puramiidi korral on esmaste
tarbijate (PT) biomass Ule viie korra
suurem kui primaarprodutsentidel (PP).

(Begon et al. 2006 jargi.)
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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
vaga sarnasel viisil juba  JOONIS 9d. Toiduvérgustik tihes Vaik-
10. sajanil elanud araa- ses ookeanis paiknevas mereskosts-
bia filosoof Al-Jahiz teemis. Iga pallike tahistab tht bioloo-
(776-868/869).  Kuna gilist liiki, Gthendusjooned nende vahel
aga oOkosilisteemid on aga interaktsioone. Pallikesed paikne-
tegelikkuses keeruliselt vad erinevatel tasanditel, mis vastavad
labipoimunud siistee- okoststeemi troofilistele tasanditele.
mid, kus selgelt eristu- (Gibbs 2003 jargi)
nud on vaid autotroofid

(sedagi mitte alati) ning

heterotroofide toitumisskeemid voivad olla mitmekesised ja
labipéimunud, radgitakse tanapédeval pigem toiduvorgusti-
kest (food web). Joonisel 9d on kujutatud iihe Vaikse ookeani
kirdeosas paikneva mereokosiisteemi toiduvorgustik, mil-
lelt on ndha, et sellises keerulises interaktsioonide riagas-
tikus voib enamik heterotroofe osaleda tarbimises mitmel
erineval troofilisel tasemel.

Energia voi aine tilekannet iihelt troofiliselt tasemelt tei-
sele illustreerib joonis 9e. Skeem kujutab ,torustikku®, kus
energia liikumise alternatiivsed rajad on tahistatud erine-
vate torudega ja viimaste 1abimoot peegeldab ,vooluhulka”
torus ehk vastavat rada pidi liikuva energia (voi aine) kogust.

Joonisel 9e tahistavad P_ja P_, koguproduktsiooni vas-
tavalt n-dal ja sellele eelneval ehk (n — 1)-dal troofilisel
tasemel. Alumisel tasemel salvestatud energiast ja ainest




Pn — Produktiivsus troofilisel tasemel n
Rn — Soojuskadu hingamisel troofilisel
tasandil n
Fn — Energiakadu valjaheidetena
troofilisel tasandil n

In — Energia sissevdétmine
troofilisel tasemel n

An — Energia omastamine
troofilisel tasemel n

Pn-1 — Tarbimiseks sobiliku
biomassi hulk troofilisel
tasandil n-1

Pn—l \

Surnud orgaanilise
aine osa lagundaja
enda susteemis

JOONIS 9e. Aine voi energia lilkkumine madalamalt troofiliselt tasemelt kér-
gemale. Sinisel taustal asub vaadeldav troofiline tase (jarjekorranumbriga n).
(Begon et al. 2006 jargi.)

jadb suur osa enne organismide surma tarbimata ja suun-
dub otse laguahelasse; iilejidnu on sisendiks n-dale troofi-
lisele tasemele I . Kogu siisteemi sisendiks olevat energiat
(s60dud orgaanilist ainet) ei suuda moistagi likski organism
taielikult omastada. Osa sisendist valjutatakse alati fekaalse 381
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kaona F_, mis suundub samuti otse laguahelasse. Ara seedi-
tud ehk organismi omastatud osa moodustab n-dal tasemel
omastatud energia A . Kuid kogu assimileeritud energiat ei
saa organismid kasutada produktsiooniks ehk keha piisivate
struktuuride iilesehitamiseks, sest osa kulub alati aktiivse
elutegevuse ehk rakuhingamise R kdigus. See, mis hin-
gamisest alles jadb, kasutatakse bioproduktsiooniks n-dal
troofilisel tasemel P .

Energia liikumist troofiliste tasemete vahel iseloomustab
tilekandeefektiivsus, mis nditab, milline proportsioon (voi
protsent) kandub iihest etapist edasi Ioppeesmargi ehk jarg-
mise troofilise taseme produktsiooni suunas. Alljirgnevalt
on eristatud kolme efektiivsuse moodet.

* Tarbimisefektiivsus CE =1 /P_ nditab, kui efek-
tiivselt suudetakse eelmisel troofilisel tasemel
salvestatud energiat tarbida.

* Assimilatsiooniefektiivsus AE = A /I nditab, mil-
lise efektiivsusega suudetakse tarbitud toitu
assimileerida.

* Produktsiooniefektiivsus PE = P_/A_ nditab, mil-
line osa assimileeritud energiast suunatakse
produktsiooniks.

Kui ilaltoodud efektiivsused omavahel korrutada, saame
tildise troofiliste tasemete vahelise energia iilekande efektiiv-
suse:

p
TE=CE X AE X PE p nl

n

Globaalselt hinnatakse TE {ildkeskmiseks vaartuseks
erinevates bioomides ja troofilistel tasemetel ligikaudu
10%. See tahendab, et biosfairis siseneb 90% igal troofili-
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JOONIS 9f. Herbivoorsete, karnivoorsete, mikrobivoorsete ja detritivoorsete
(kdigusoojaste) selgrootute tarbijate (esimene rida) ning herbivoorsete ja kar-
nivoorsete kdigusoojaste vs pusisoojaste selgroogsete loomade (teine ja kal-
mas rida). energiatarbimise skeemid. Numbiriliselt on naidatud assimilatsioo-
niefektiivsused (a / i) ja produktsiooniefektiivsused (p / a).

(Begon et al. 2006 jargi.)

sel tasemel immobiliseeritud energiast otse laguahelasse.
Moistagi on selles kiimnendikus omajagu varieeruvust,
soltudes suurel maaral bioomist, troofilisest tasemest,
elukoosluse taksonoomilisest struktuurist ning paljudest
muudest teguritest. Kui néditeks poolkorbetes voib iile 90%
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primaarproduktsioonist liikuda jargmisele troofilisele
tasemele, siis rabades voib fotosiinteesil salvestatud ener-
giast vormuda herbivooride produktsiooniks alla 1%. Ule-
jadnust ligikaudu 90% siseneb otse laguahelasse, ent ligi-
kaudu 10% jaabki tarbimata ning ladestub turbana.

Troofiliste tasemete vahelise energiatilekande efektiivsus
soltub suurel maaral tarbijate taksonoomilisest ja troofilise
taseme kuuluvusest. Eriti kontrastselt avalduvad sellest tin-
gitud erinevused assimilatsiooni- ja produktsiooniefektiiv-
suses. Esimene soltub eelkoige tarbitava toidu kvaliteedist
(energiasisaldusest), teine aga suurel maidral tarbija tak-
sonoomilisest kuuluvusest ja sellega maaratud fiisioloo-
gilistest isedrasustest. Joonisel 9f on (joonise 9e eeskujul)
kujutatud skeemid, mis illustreerivad erineva toiduallika ja
taksonoomilise staatusega tarbijate energiatarbimise eripa-
rasid.

Joonis naitlikustab, et assimilatsiooniefektiivsus soltub
peamiselt toidu kvaliteedist: see on suurim (80%) lihatoidu-
listel loomadel ja vaikseim (20%) energiavaesest detriidist
toitujatel. Produktsiooniefektiivsus seletub peamiselt loo-
made taksonoomilise kuuluvusega — selgrootutel on hin-
gamiskaod vorreldes selgroogsetega oluliselt viiksemad ja
tootmistohusus seetottu kordades suurem. Eriti suure osa
toiduga omastatud energiast kulutavad piisisoojased selg-
roogsed (linnud ja imetajad) rakuhingamisele. Piisiva keha-
temperatuuri hoidmine on energeetiliselt vdaga kulukas,
mistottu kasutavad homootermsed loomad keha ehitami-
seks ja jarglaste tootmiseks vaid ligikaudu 2% assimilee-
ritud energiast, koigusoojased aga 10%. Teisisonu vajavad
koigusoojased selgroogsed (kalad, kahepaiksed, roomajad)
kasvamiseks ja paljunemiseks oluliselt vihem toitu kui lin-
nud voi imetajad. Evolutsiooniline taiustumine on loomarii-
gis olnud seotud paratamatu 16ivu maksmisega energeeti-
lise efektiivsuse arvelt.



Globaalsed bioloogilised
aineringed

Kuigi Maa on aineringe seisukohast pikas, geoloogilises aja-
perspektiivis avatud silisteem, ringleb aine liihemas vaates
peamiselt maakera atmo-, lito- ning hiidrosfaaris ning loo-
mulikult nendega osaliselt kattuvas biosfaaris. Okoloogia
seisukohalt pakub peamiselt huvi ainete ringlus biosfaa-
ris ehk bioloogiline aineringe (biological cycle of matter).
Organismide ehituse seisukohalt olulisemad keemilised
elemendid, mille ringest soltub globaalne primaarprodukt-
sioon ja mida alljirgnevalt lahemalt kasiteltakse, on siisi-
nik (C), lammastik (N), fosfor (P), vesinik (H) ja hapnik (O).
Kuna vesiniku ja hapniku ringe seisukohalt on maiirava
tahtsusega eelkoige veeringlus — gaasiline vesinik bioloo-
gilises ringes ei osale ja vaba hapniku kontsentratsiooni
atmosfaaris voib lugeda konstantseks —, piirdub nende ele-
mentide kasitlemine iiksnes veeringe kirjeldamisega. Mui-
dugi, hapniku ja vesiniku ringe seisukohalt on véga oluline
ka siisinikuiihendite ringlus, mida aga kasitletakse seoses
susinikuringega.

Globaalsetes aineringetes pakuvad Okoloogilist huvi
ennekoike elementide peamised varud ehk fondid (pools)
ja vood (fluxes). Fond on koht, kus aine voi element piisi-
valt paikneb ning seda iseloomustab aine keskmine kogus,
mis igal ajahetkel varus on. Voog kirjeldab elemendi voi aine
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tiimberpaiknemise keskmist kiirust erinevate fondide vahel.
Seega moodetakse fondide suurust massiiihikutes, voogude
suurust aga aine iimberpaiknemise kiiruse tihikutes (massi-
tihikut ajatihikus).

Susinikuringe

Siisinikuringet, nagu ka teisi 0koloogilisest vaatenurgast
olulisi aineringeid, kasitletakse illustratiivse skeemi abil,
kuhu on margitud vastava elemendi peamised fondid ja
vood. Siisinikuringe on esitatud joonisel 9g, kust ndahtub, et
maakeral paikneb ringes olev siisinik peamiselt neljas suures
fondis, mis on reastatud suuruse jargi tihikuga 10'? kg C ehk
miljardit tonni siisinikku: 1) ookeani fond (38 000 {ihikut), 2)
mulla fond (1500 tihikut; sisaldab taimejuuri), 3) atmosfaari
fond (720 thikut) ja 4) maismaataimede (ja muude organis-
mide) maapealse osa fond (560 iihikut). Lisaks sellele leidub
siisinikku suurtes kogustes ka viljaspool nimetatud fonde
ja eelkoige litosfaaris — fossiilne siisinik, karbonaatsed kivi-
mid. Kuna aga see siisinik bioloogilises ringes ei osale, ei
kajastu see ka joonisel.

Siisinikuringe koige olulisemad vood on mineraalse siisi-
niku (CO,, veekeskkonnas ka HCO, ja CO,*) liikkumine tai-
medesse fotosiinteesi kdigus (120 tihikut aastas maismaal
ja 107 tihikut aastas ookeanis) ning siisiniku vabanemine
siisihappegaasina atmosfairi ja veekogudesse aeroobsel
rakuhingamisel. Sealjuures tagastab taimne hingamine
atmosfaari ligikaudu pool fotostinteesi kaigus fikseeritud
siisinikust, samas kui lilejadnu naaseb atmosfaari mullahin-
gamise ja veekogudes toimuvate laguprotsesside kaudu. Joo-
niselt on ka ndha, et maailmamere siisinikuvaru tanapaeval
pidevalt suureneb — atmosfaari difundeerub siisihappegaasi
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JOONIS 9g. Globaalse bioloagilise susinikuringe skeem. Ndidatud on peami-

sed sUsiniku fondid ja vood. (Schlesinger & Andrews 2000 jargi.)

kaks tihikut vihem kui seda veekogudes fotosiinteesi kdigus
seotakse. Joed aga toovad ookeani aastas 0,2 iihikut siisi-
nikku.

Sarnaselt maailmamere stisinkufondiga on ka atmosfaari
siisinikufond tdnapédeval aasta-aastalt suurenemas peami-
selt fossiilse siisiniku kaevandamise ja oksiideerimise arvelt
(viis tihikut aastas; atmosfaarse siisiniku kontsentratsiooni
muutused viimastel aastakiimnetel on esitatud joonisel 2f).
Seni on fossiilsete kiituste ammutamine ja poletamine vaa-
tamata sellest tulenevatele ohtudele pidevalt suurenenud
(joonis 9h) ja see suundumus toendoliselt lahimatel aastatel

387



388

Emissioon (Gt C)

10

Tsemenditootmine ~
B Gaasitootmine

Maagaas

Vedelkitused o/
M Tahked kutused Py

1750 1800 1850 1900 1950 2000 2017

Aasta

JOONIS 9h. Erinevate fossiilsete kiituste pdletamisel atmosfaari paisatud susi-
nikuheite koguste muutused viimase paarisaja aasta valtel (10° kg C aasta™).

(Gilfillan & Marland 2021 jargi.)

ei vaibu — inimkonna energiavajadus aina suureneb ja koi-
gest hoolimata toodetakse ligikaudu 80% energiast jatku-
valt fossiilsetest kiitustest.

Atmosfaari lisab olulisel maaral siisinikku (kokku kaks
tihikut aastas) ka metsaraie ja sellega seonduv kiipse metsa
asendumine noorendikega, samuti metsamaa kasutusele-
votmine pollumaana. Atmosfaari fondist (ja bioloogilisest
ringest) viib siisinikku vilja lagundamata jadnud orgaani-
liste setete ladestumine ookeani pohja (0,1 iihikut aastas)
ja turba ladestumine soodes. Viimati mainitu on siiski glo-
baalses ringes vihetahtis ega ole joonisel 9g eraldi marki-
mist leidnud.



Lammastikuringe

Globaalse lammastikuringe skeem on esitatud joonisel 9i
ning selle iihikuks on 10° kg N ehk miljonit tonni limmas-
tikku. Bioloogilise lammastikuringe vdga oluline fond on
atmosfaar - kuna lammastik (N,) moodustab 78,1% atmo-
sfadri koostisest, on sealne limmastikuvaru praktiliselt
piiramatu. Samas on molekulaarne limmastik keemiliselt
inertne, mistottu on selle toomine orgaaniliste molekulide
koosseisu energeetiliselt kulukas ja joukohane vaid loe-
tud hulgale mikroobidele. Osad neist mikroobidest elavad
siimbioosis taimede voi seentega (nt perekonna Rhizobium
esindajad liblikoieliste taimede juurtes, perekonna Frankia
esindajad leppade juurtes, tstianobakter Anabaena azollae
veesonajala Azolla filiculoides lehtedes voi tstianobakterid
lihheniseerunud seente koosseisus), teised atmosfaidrset

Atmosfaar

V.algu ?bll Bn.)loog.lllne Denitrifikatsioon
sidumine sidumine / 110
<20 140
/ / Denitrifikatsioon A
130
Bioloogiline
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allikad 30

1~ Maismaa-
" taimed

100

Sademed
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lammastikku fikseerivad mikroobid elavad aga vabalt (eel-
koige tsiianobakterid, samuti bakterid perekonnast Azoto-
bacter). Jooniselt 9i ndhtub, et N, bioloogiline fikseerimine
toob ringesse juurde 170 tihikut laimmastikku aastas, millest
18% leiab aset veekogudes.

Teine peamine viis, kuidas atmosfaarne lammastik bio-
loogilisse ringesse jouab, on taimedele omastatavate lam-
mastikulihendite teke atmosfédiris toimuvate elektriliste
protsesside kaudu. Selle kaudu satub bioloogilisse ringesse
veidi alla 10% kogu atmosféairist organismidesse suubuvast
lammastikuvoost. Suurem osa primaarproduktsiooni kai-
gus assimileeritavast lammastikust parineb aga kohalikust,
okosiisteemidesisesest ringest — 1200 iihikut aastas mais-
maal ja 6000 iihikut aastas ookeanis. Laguahelas omastavad
taimejuured orgaanilise aine dissimilatsioonil taimedele
kittesaadavaks lammastikuks viivitamatult.

Koik mineraalsed lammastikku sisaldavad laguproduktid
(nitritid, nitraadid, ammoniaak) on vees hasti lahustuvad
ja dissotsieeruvad, eritades nitrit-, nitraat- ja ammooniu-
mioone. Seega esinevad mineraalsed lammastikuiihendid
mullas ja veekogudes peamiselt ioonsel kujul ja on seetottu
vaga litkuvad. See omakorda tdhendab, et kui elusorganis-
mid laguahelas vabanenud mineraalset lammastikku kii-
resti ei omastata, leostub see muldadest kergesti ja liigub
pohjavette voi vooluvetega veekogudesse. Igal aastal talle-
tub selle tottu ookeanisetetesse ligikaudu kiimme tihikut
lammastikku.

Elusorganismides on suur osa lammastikust valkude koos-
seisus (meenutagem, et igas aminoriihmas on iiks lammas-
tikuaatom). Laguahelas hoolitsevad orgaanilisse ainesse
immobiliseeritud ldmmastiku mineraliseerimise ja uuesti
bioloogilisse ringesse toomise eest esmalt ammonifitsee-
rijad bakterid. Ammonifikatsioon on aminoriihma (-NH,)
sisaldavate orgaaniliste ainete bakteriaalne lagundamine



(aminohapete desamiinimine). Ammonifikatsiooni loppsaa-
duseks on ammoniaak (NH,), mis esineb vesilahuses pea-
miselt ammooniumioonina (NH,"). Aeroobses keskkonnas
ammoniaak ei kuhju, sest nitrifitseerivad bakterid omasta-
vad selle kohe. Nitrifikatsioon on ammooniumiooni kaheast-
meline oksilideerimine: esmalt nitritiooniks (NH," - NO,"),
mida teevad nditeks bakterid perekonnast Nitrosomonas, ja
seejdrel nitraatiooniks (NO,” - NO,"), mida viivad labi ndi-
teks perekonna Nitrobacter esindajad. Nii ammooniumioonid
kui ka nitrit- ja nitraatioonid on taimedele kittesaadavad.
Peamiselt liigniisketes maismaadkosiisteemides ja vee-
kogude stigavamates kihtides, kus valitsevad anoksilised
tingimused, leiab aset denitrifikatsioon ehk protsess, mille
kdigus siseneb orgaanilisest ainest parit mineraalne lam-
mastik uuesti atmosfairi lammastikufondi. Sellega tegele-
vad denitrifitseerivad bakterid, nditeks Pseudomonas denit-
rificans. Denitrifikatsioon on mineraalne hingamine, milles
orgaanilise aine vesinikult voetavate elektronide loppakt-
septoriks on jark-jargult kas dilammastikoksiidiks (N,O)
voi molekulaarseks lammastikuks (N,) redutseeritav nitraat
(NO,"). Denitrifikatsiooni teel lahkub atmosfédari tanapde-
val rohkem lammastikku (240 tihikut), kui seda bioloogilise
ja keemilise (vdlgulookide toel toimuva) fikseerimise kdigus
taimedele kattesaadavaks tehakse (190 tihikut). Lisaks pais-
kab atmosfaari 100 {ihikut lammastikku aastas ka inimte-
gevus nii keemia- ja toiduainetetodstuse kui ka pollumajan-
duse kaudu. Kuna néiteks intensiivse karjakasvatuse kaigus
lendub atmosfédari suures koguses ammoniaaki, peaks ring-
leva lammastiku kogus okosiisteemides pidevalt vihenema.
Pohjuseks on samuti siin inimtegevus — vaga suur osa mais-
maast on pollumaid, millel kultiveeritakse vihem lammas-
tikku fikseerivate mikroobidega siimbioosis elavaid taimi
vorreldes seal looduslikult kasvavatega. Okosiisteemide
voimalikku lammastikudefitsiiti kompenseerib tdnapieval
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inimene, kes suudab 6hulammastikust toota lammastikvae-
tisi — tleilmne lammastikvietiste toodang liheneb 120
miljonile tonnile aastas, mis vastab ligikaudu 42 thikule
lammastikule, mis igal aastal inimeste toitmise eesmargil
globaalsesse ringesse lisatakse. Hinnanguliselt pool maa-
ilma rahvastikust soltub otseselt laimmastikvaetistest, ilma
nendeta suudaks maakera praegu dra toita neli miljardit ini-
mest.

Fosforiringe

Bioloogilise fosforiringe omapiraks vorreldes siisiniku-,
lammastiku- ja veeringega on atmosfaari fondi puudumine
(joonis 9j; fosfori iihikuks on 10° kg P ehk miljonit tonni fos-
forit). Looduslikke fosforit sisaldavaid gaase atmosfairis aga
ei ole.

Fosfor liigub 1abi elusaine sama kiiresti kui teised orga-
nismide ehituskivid, kuid mullas ja ookeanis on fosfori lii-
kumine vdga aeglane. See teeb fosforiringest iihe koige
aeglasema biogeokeemilise tsiikli. Globaalses fosforiringes
domineerivad neli peamist protsessi:

1) tektooniliste protsesside kdigus paljastuvad fosforit
sisaldavad kivimid, mille pinnakihtide murenemisel saavad
fosforit sisaldavad mineraalid kdattesaadavaks;

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

3) voolu- ja pohjavetega kandub fosfor jarvedesse ja sealt
jogede mooda ookeani;

4) orgaanilistesse iihenditesse ja oksiididesse voi karbo-
naatsetesse mineraalidesse seotud fosfor settib ja mattub
veekogude pohjasetetesse.



Jogede aravool
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JOONIS 9j. Globaalse bioloogilise fosforiringe skeem. Naidatud on peamised
fosfori fondid ja vood. (Schleisinger 1991 jargi.)

Maismaaokosiisteemide mulda satub elusorganismide
omastatav fosfor ehk liikuv ehk reaktiivne fosfor peamiselt
kivimite murenemisel. Koige tavalisem fosforirikas mine-
raal maakoores on apatiit, mida suudavad lahustada mik-
roobide, seente ja teiste elusorganismide eritatavad orgaa-
nilised happed. Lahustunud fosforitihendid on taimedele
kittesaadavad ja naasevad mulda - ja seeldbi fosforiringesse
— pdrast organismide surma. Paraku adsorbeerivad raua ja
alumiiniumi oksiihiidroksiidid osa (eriti happelises) mullas
lahustuvast fosforist, mille tagajdarjel muutub fosfor mullas
liikumatuks, vees lahustumatuks ning selle tottu ka taime-
dele kattesaamatuks.

Veekogudes mineraliseeritakse suurem osa orgaanilisest
fosforist parast veeorganismide surma, kuid ligikaudu 1%
sadeneb koos muu materjaliga veekogude pohja. Mikroobse
elutegevuse tulemusena osa settinud fosforist aja jooksul
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vabaneb ja muutub uuesti taimedele omastatavaks. Ookea-
nides on selline protsess viga aeglane — iihe settinud fosfo-
riaatomi tagasijoudmiseks bioloogilisse ringesse kulub ligi-
kaudu tuhat aastat.

Organismid tarbivad fosforit peamiselt ortofosfaadina
(PO,*), kus fosfori oksiidatsiooniaste on +5. Moned mik-
roobid aga suudavad omastada ka fosfonaate ja fosfiide (P3"),
okstiideerides viimased ortofosfaadiks.

Uha paisuvale rahvastikule on fosfor essentsiaalsete, tai-
mekasvatuseks vajalike ressursside hulgas iiks neist, mida ei
ole voimalik asendada, sealjuures ei suuda inimene so6giks
tarvitatud fosforit tohusalt uuesti kinni piiiida ja taaskasu-
tada. Fosforit leidub maakoores igal pool, kuid katte osa-
takse seda tohusalt saada ainult siis, kui selle sisaldus on
anomaalselt korge - tavalisest mullast, ookeanisetetest voi
ka elusorganismidest inimene fosforit ammutada ei oska.
Ka on fosforirikkad mineraalid maakoores jaotunud véga
ebatihtlaselt. Kuna maailmas on palju pollumuldasid, mida
peab saagikuse sdilitamiseks pidevalt fosforiga vaetama,
voib see element hakata peagi mitmes paigas pollumajan-
duslikku tootmist piirama.

Veeringe

Kui fosforiringe on iiks koige aeglasem, siis veeringe on kaht-
lemata seni vaadeldud aineringetest kiireim. Veeringe pea-
mised fondid ja vood on toodud joonisel 9k ja iihikuna kasu-
tatud km® ehk ligikaudu 102 kg H,O (ehk miljardit tonni vett).
Ookeanist, kus paikneb suurem osa (97%) maakera veest,
aurab igal aastal atmosfaari 0,03% — terve ookeani jagu vett
auraks dra juba paarisaja tuhande aastaga. Veidi vahem kui
10% ookeanist aurustunud veest kantakse maismaa kohale,
kus see lisandub transpiratsiooni ja evaporatsiooni kdigus
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JOONIS 9k. Globaalse veeringe skeem. Naidatud on peamised vee fondid ja

vood. (Schleisinger 1991 jargi.)

okosiisteemidest atmosfddri paisatud veeaurule ning langeb
sademetena maapinnale. Vooluveed aga viivad maismaalt
jarvede ja jogede kaudu pidevalt ookeani tagasi samapalju
vett, kui seda ookeanist aurustub. Antarktika, Groonimaa
ja maestike jaakilpidesse on immobiliseeritud ligikaudu 2%
maakera veest, pohjavees paikneb suhteliselt liikumatuna
veel 0,6% (vt ka joonis 21).

Kuivord ookeani veevahetus siivakihtide ja pinnakihtide
vahel on viaga aeglane ning veevahetus maismaaga toimub
peamiselt 1dbi pinnakihtide, on veeringe toepoolest Kkiire.
Viljapaistev loodusteadlane ja iiks kaasaegse matemaatilise
statistika rajajaid Ronald Fisher tavatses tudengitele vee-
ringe kiirust meelde tuletada piltliku lausega: ,Arge unus-
tage, et igas klaasitdies vees, mida te joote, on vihemalt iiks
veemolekul, mis on ldbi kdinud Aristotelese poiest®. Fisheri
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rehkenduste jargi olevat see toik statistiline paratamatus.
Pidev vee transport mullast atmosfaari labi taimede, pidev
vee evaporatsioon maapinnalt ning pidev veevahetus mais-
maa ja mere okosiisteemide vahel muudavad bioloogilise
veeringe diinaamiliseks ja tundlikuks ning teevad sellest
okosiisteemide produktiivsust ja funktsiooni kujundava
mehhanismi.

Muldkeskkond

Uks Okoloogia pohitermineid on muld (soil). Enamlevinud
definitsiooni jargi on muld maakoore pindmine kobe kiht,
mida on oluliselt iimber kujundanud elusorganismid. Seega
saab peenestunud mineraalidest koosnevat pinnakatet
mullaks nimetada vaid juhul, kui seal leidub (v6i on leidu-
nud) orgaanilist ainet — kus on taimed, seal on iildjuhul ka
muld. Mulla moistet ei tohi segi ajada terminiga pinnas, mis
kuulub eelkoige ehitusgeoloogilisse sonavarasse ja holmab
endas maakoore pindmist kihti, soltumata selle koostisest.
See termin 0koloogia sonavaras ei eksisteeri, kuigi konekee-
les peetakse selle all sageli silmas just mulda.

Ajalooliselt on mulda kasitletud eelkoige toidu- ja s00-
dakasvatamise seisukohast — juba Vana-Kreeka filosoofid,
naiteks Xenophon (430-354 e.m.a), rohutasid vaetamise
olulisust saagikuse tostmisel. Vana-Rooma viljapaistev pol-
lumajandusteadlane Columella (4 e.m.a kuni ligikaudu 70
m.a.j) rohutas tosinast koitest koosnevas peateoses ,,Polluma-
jandusest” (,,De re rustica“) muldade ja nende lupjamise olu-
lisust happelisuse vihendamisel, aga ka liblikoieliste taimede
kasvatamise tohusust saagikust tostvate vahekultuuridena.
Kui jatta korvale iiksikuuringud, mille kdigus saadi aimu
mulla keemilisest koostisest ja fiilisikalistest omadustest,
hakati mulda terviklikult kasitlema alles 19. sajandi kesk-
paigast. Esimeseks siisteemseks mullakasitluseks peetakse



saksa mullateadlase Friedrich Albert Fallou (1794-1877)
koguteost ,Mullateaduse algprintsiibid” (,Anfangsgriinde
der Bodenkunde®, 1857), kus ta muuhulgas annab mullatea-
dusele siiani kehtiva nime - pedoloogia (kr pedos — muld,
logos - teadus). Teiseks viljapaistvaks mullateadusele alu-
sepanijaks on vene geoloog ja geograaf Vassili Dokutsajev
(1846-1903), kes hakkas esimesena kasitlema mulda ,,loodus-
liku kehana”, olles iihtlasi ka esimene muldade kaardistaja.

Mulla komponentideks on tahked mineraalained (kivimid),
surnud orgaaniline aine, vesi, atmosfddrigaasid ja elusor-
ganismid. Viimaste hulgas on esindatud koik kolm domeeni
— arhed, bakterid ja eukariioodid. Nimetatud komponentide
osakaal koigub viga laias ulatuses, soltudes kliimast, mulla
vanusest, piirkonna biogeograafilisest ajaloost ning mulla
lahtekivimi (bedrock, laiemas tdhenduses parent material)
koostisest. Lahtekivim on materjal, enamasti kivim, mille
murenemisel (weathering) tekib mulla mineraalosa. Mulla
kriitiliselt tahtis omadus on vee kinnipidamise voime, mis tegi
voimalikuks juurtega vett imavate maismaataimede evolut-
siooni ja seeldbi tinapdevaste maismaaokosiisteemide tekke.

Teised (tdnaseks tisna vaheolulised) maismaa primaar-
produtsendid - samblikud, kemosiinteesivad eeltuumsed
organismid ja aerofiilsed vetikad — mulda kasvamiseks otse-
selt ei vaja. (Aerofiilideks nimetatakse selliseid 6hkkeskkon-
nalembeseid primaarprodutsentidest veeorganisme, kes
suudavad kasvada ohu kaes 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 kidigus stabiilset veemajandust. Sarnane
olukord on ka paljude maapinnal kasvavate ehk epigeiidsete
samblikega, nditeks perekonnaga kilpsamblik (Peltigera) voi
podrasamblik (Cladina).

Monoliitsete kivimite murenemine, mis on mullatekke
eelduseks, toimub kahel viisil. Esiteks puhtmehaanilisel
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murenemisel mitmesuguste loodusjoudude (nt tuule, sade-
mete, temperatuurikdikumiste) toimel. Eelkoige murendab
ja sulades jalle kahaneb ning niimoodi tsiikliliselt pika aja
jooksul ldhtekivimit lagundab. Vee aurumisel aga voivad
tumisele sarnane ldhtekivimit lagundav moju. Koiki neid
mehaanilisi ldhtekivimit murendavaid protsesse nimeta-
takse rabenemiseks (physical weathering).

Teiseks viisiks on keemiline murenemine organismide
eritatavate voi orgaanilise aine lagunemisprotsessides moo-
dustunud iihendite toimel - seda nimetatakse porsumi-
seks (chemical weathering). Selle peamiseks mehhanismiks
on erinevate keemiliste iihendite lahustumine eelkoige vee
mojul - nditeks lahustuvad viga kergesti vees nii kips kui
ka erinevad kaltsiitsed kivimid nagu kriit ja lubjakivi. Lah-
tekivimi keemilist lagundamist pohjustavad ka hiidroliiiis,
okstidatsioon ja veel moned teisedki keemilised protsessid.
Kumb mehhanismidest — kas rabenemine voi porsumine —
parasjagu domineerib, soltub lahtekivimist ja okoslisteemi
klimaatilisest ning biogeograafilisest ajaloost. Monikord
vaadeldakse omaette ndhtusena ka bioloogilist murenemist,
mille nditeks on epiliitiliste ehk kividel kasvavate samb-
like ja sammalde elutegevuse tagajirjel toimuv lihtekivimi
lagundamine. Ent kuna selle tagajirgi saab tildjuhul jagada
kas rabenemiseks voi porsumiseks, ei ole selline kolmikjao-
tus pohjendatud.

Maismaal kivimite pindmise kihi murenemises toimusid
olulised muutused ligikaudu 2,2 miljardit aastat tagasi, seo-
ses mereelustiku elutegevusest tingitud vaba hapniku tek-
kimisega atmosfaaris. Murenemiskoorikutes viljendab seda
punase varvi jarsk levik, mille pohjustas rauarikaste mine-
raalide ,roostetamine®. Organismid on kivimite murene-
misel osalenud varem kui arvati — mikroobide elutegevuse



jalgi on murenenud materjalis leitud kuni 2,7 miljardi aasta
vanustes kivimites. Need kihid ei ole siiski veel mullad tdna-
pdevases moistes, kuna viimaste tekkimisele panid aluse
seente kaasabil murenemiskoorikule elupaiga loonud mais-
maataimed. Kindlaid toendeid 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 hoivama eelkoige niis-
kemaid maismaa-alasid ja millega sai alguse soelademete
modustumine.

Mullatekkega seotud elusaine iitha suurem kuhjumine
murenevasse maapinda muutis oluliselt kliimat. Maismaa-
taimede ja nende toodetud stisihappe kaasabil hoogustus
ranioksiidi sisaldavate mineraalide lagunemine, samuti
lahustunud metallide (nt kaltsiumi, magneesium) vilja-
kanne meredesse. Seal sidusid mereorganismid kaltsiumi
koos vees lahustunud siisinikuga lubisetetesse, mistottu
vihenes niiteks selsamal Devoni ajastul jarsult atmosfaari
siisihappegaasi sisaldus, olles alguses ligikaudu 20 korda
suurem kui tana. Osa elutegevuses osalevast siisinikust jai
ringlema orgaanilise aine ja gaaside loputusse ringi (nt tai-
mede kasv ja kodunemine), kuhjudes soodsatel tingimustel
tasapisi muldadesse ja sOoelademetesse. Maismaataimestik
alandas ka pdikesekiirguse tagasipeegeldust maapinnalt
(albeedot), mis pohjustas 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) taitvast veest
ning ohust. Peamiselt mineraalainetest koosneva mine-
raalmulla (mineral soil) mahust moodustab mullapooridest
koosnev pooriruum iildjuhul ligikaudu poole, iilejaanud 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%),
jaanused 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
lahedusse tekkinud pruuni voi musta varvi amorfset siisini-
kurikast ainet. Selle pohimassi moodustavad poliimerisee-
runud ja tihkestunud organismijadnuste hiidroliiisiproduk-
tid, mille esialgne struktuur on muutunud. Huumus tekib
pika aja jooksul mullas elavate bakterite ja seente kaasabil
organismide jaanustest nende muutumise ja iimberkujune-
mise tulemusel, nii lagu- kui ka silinteesiprotsesside taga-
jarjel. Huumus muudab mulla viljakamaks, kuna sisaldab
taimede ja mikroorganismidega vorreldes oluliselt suuremal
madral elusorganismidele omastatavat siisinikku.

Mulla pindmise horisondi ehk huumusekihi peal asuva
kihi moodustavad tihti mehaanilise struktuuri taielikult voi
osaliselt sdilitanud taimejianused. Maapinnale langenud
variseks (plant litter). Osaliselt lagunenud, kuid aratunta-
valt mehaanilise struktuuri sdilitanud taimset materjali
kutsutakse pudeks ehk detriidiks (detritus). Mehaanilise
struktuuri valdavalt kaotanud taimejdanuseid nimetatakse
koduks (detritus, ka duff).

Mulla mineraalosa voib koosneda véga erineva 1abimoo-
duga osakestest. Mida vaiksemad need on, seda suurem
on mulla eripind ehk osakeste summaarne pindala mulla
mahuiihiku kohta ja mulla veemahutavus ehk vee kogus,
mida muld suudab mahuiihiku kohta stabiilselt siduda. Mul-
las sisalduvaid suurimaid mineraalosakesi labimooduga iile
1 mm nimetatakse kores; osakesi labimooduga alla 2 mm
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JOONIS 9l. Muldkatte tUseduse soltuvus bioklimaatilistest tegevustest.
(Astover et al. 2012 jargi.)

nimetatakse peenes. Peenest omakorda jaotatakse osakeste
suuruse jargi kolmeks granulomeetriliseks fraktsiooniks
ehk mulla l6imise osiste suurusjarguks: liivaks (osakeste
labimoot 0,02-2 mm), tolmuks (0,002-0,2 mm) ja saviks, mis
koosneb saviosakestest ehk ibeosakestest 1libimooduga <
0,002 mm. Osakeste keskmise suurusega on maaratud mulla
mehaaniline struktuur ehk loimis (soil texture). Vastavalt
loimise keskmisele osakeste suurusele jaotatakse mullad
osakeste keskmise suuruse kahanemise jarjekorras neljaks
tidbiks: liivmullad, saviliivmullad, liivsavimullad, savimul-
lad. Esimesi nimetatakse kerge l16imisega ja viimasi raske
loimisega muldadeks.

Mulla ja ka selle eristuvate kihtide vertikaalsest ulatusest
radkides kasutatakse terminit mulla tiisedus (soil thickness)
(mitte paksus!), mis soltub kliimast, ckosiisteemi primaar-
produktiivsusest ja lihtekivimi keemilisest koostisest (joo-
nis 91).
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Mullatekkeprotsessid

Nagu okosiisteemi koik komponendid, on ka muldkeskkond
diinaamiline siisteem. Mulla viie komponendi (ldhteki-
vimi, ohu, vee, surnud orgaanika ja mullaelustiku) pidevad
vastasmojud tingivad muutusi nii selle keemilises kui ka
mehaanilises koostises. See omakorda mojutab mulla oma-
dusi ja rolli, mida muld maismaa okosilisteemides mangib.
Mullakomponentide vastasmojude ehk mullatekkeprotses-
side ehk lihtsamalt 6eldes mullaprotsesside (soil formation
ehk pedogenesis) spekter on keeruline ja kirev. Jairgnevalt on
loendatud neist moned olulisemad eelkoige Eesti muldade
seisukohalt, viidates Eesti metsakasvukohatiilipide klassi-
fikatsiooniiiksustele (tiilibirihmadele ja metsatiiiipidele).
Viimased on lahti seletatud 6. peatiiki alapeatiikis ,Eesti
metsakoosluste ordinaalne klassifikatsioon®.

MINERAALAINE VALJAUHTUMISEGA SEOTUD
EHK ELUVIAALSED PROTSESSID
Viljauhtumine ehk eluvieerumine (eluviation) tdhistab
liikuva vee mojul toimuvat mullaprotsesside laguproduk-
tide timberpaiknemist tekkimise kohast allapoole voi siis
mullast vilja. Teisisonu viib labi mulla liikuv vesi endaga
kaasa erinevaid mulla viljakust mojutavaid aineid. Peamis-
teks viljauhteprotsessideks on leostumine, lessiveerumine,
leetumine ja ndivleetumine ehk pseudoleetumine.
Leostumine (leaching vai lixiviation) on mullas leiduvate
karbonaatsete kivimite lagunemisel moodustunud vesila-
hustuvate soolade viljauhtumine mullast voi nende liiku-
mine alumistesse mullahorisontidesse. Leostumine on olu-
line mullaprotsess juhul, kui sademete hulk iiletab aurumist
- nditeks parasvootme boreonemoraalsetes ja nemoraalse-
tes metsades, Eestis salu- ja laanemetsades, karbonaatsetel
moreenidel, paras- ja ajuti liigniisketel muldadel, sinilille,



naadi, janesekapsa kasvukohatiilipides. Leostumine on olu-
line mullaprotsess ka ekvatoriaalsetes vihmametsades, kus
tanu ohtrast sademetehulgast tingitud valjauhtumisest on
mullad iildjuhul vaga viaheviljakad.

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

Leetumine (podzolisation) on protsess, kus orgaanilise
aine lagunemisel tekkivate happeliste huumusainete mojul
laguneb (hiidroliitisub) mulla mineraalosa sellisteks lahus-
tuvateks iihenditeks, mida mullas liikuv vesi mulla alu-
mistesse horisontidesse saab kanda. Selle protsessi kaigus
mulla happesus touseb ja viljakus langeb. Eeltingimuseks
mulla leetumisele on happelise reaktsiooniga ldhtekivim
ning kerge l0imis, mis tagab mulla hea veeladbilaskvuse ja
laskuva vee takistuseta liikumise. Leetumine on iildlevinud
mullaprotsess boreaalsete metsade ehk taiga bioomis, Eestis
nditeks nomme- ja palumetsades.

Naivleetumisel ehk pseudoleetumisel (pseudopodzo-
lisation) eemalduvad mullast redutseerunud raudoksiidid
voi nad uhutakse koos tolmu ja ibeosakestega alumistesse
kihtidesse. Selle tagajarjel tekib mulda raua poolest vaesu-
nud kiht. Néivleetunud mulda kohtab ajutiselt liigniisketes
parasvoOotme metsades, Eestis naiteks laane- ja soovikumet-
sades.

MINERAALAINE SISSEUHTUMISEGA SEOTUD

EHK ILLUVIAALSED PROTSESSID

Sisseuhtumine ehk illuvieerumine (illuviation) tdhistab
mineraalainete akumulatsiooni mulda. Vastupidiselt val-
jauhtumisele toob mullast labi liikuv vesi sisseuhtumisel
sinna erinevaid mulla viljakust moéjutavaid aineid juurde.
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Nendeks voivad olla nii orgaaniline aine, savi kui ka raud- ja
alumiiniumhiidraadid. Olulisteks sisseuhteprotsessideks on
savistumine ja sooldumine.

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

Sooldumine (salinization) on protsess, kus kuuma ja
kuiva kliima tottu on pohjaveekihtidest iiles kerkiva vee
aurumine vaga intensiivne, ent samal ajal on sadevee toel
toimuv mulla labiuhtumine harv voi peaaegu olematu. See-
tottu pidevalt justkui destilleeritakse kapillaarjoudude toel
poOhjaveest iiles kerkivat vett ja varasemalt vees lahustunud
soolad jaavad mulda kinni, suurendades seelabi pidevalt
mulla soolasisaldust. Sooldumist esineb kuuma ning sade-
metevaese kliimaga bioomides - korbetes ja poolkorbetes.

ORGAANILISE AINE AKUMULATSIOONIGA SEOTUD PROTSESSID
Teatud tingimustel kuhjub mulla iilemistesse horisonti-
desse orgaaniline aine kas huumuse voi 16puni lagunemata
taimejaanuste naol. 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 varvi mullakiht. Kamardumine
toimub koikides huumushorisondiga muldades. Protsessi



intensiivsust nditab huumushorisondi tiisedus ja huumu-
sesisaldus - intensiivsem on kamardumine poolariidse-
tes, parasniisketes voi ajutiselt liigniisketes tingimustes -,
kuid see soltub ka maakasutusest, olles néiteks iseloomulik
parasvootme 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
voi vihelagunenud taimejadnuste kuhjumine mulda. Tur-
vastumine toimub pidevalt liigniisketes ja seisva (ja seetottu
hapnikuvaese) mullaveega O0kosiisteemides, kus anoksilistes
(hapnikuvabades) tingimustes ei lihe aeroobsed laguprot-
sessid 1opuni, mistottu hakkab mulla pindmisse kihti lades-
Turvastumine on iseloomulik koigile soostuvatele ja soo
okosiisteemidele.

MuuD MULLAPROTSESSID

Gleistumine (gleization) leiab aset pidevalt liigniiskes ja
seetottu hapnikuvaeses mullas. Anaeroobsetel mikroobi-
del on molekulaarse hapniku puudumisel voime hankida
héadavajalikku hapnikku redutseerumisvoimelistest mulla-
mineraalidest, peamiselt FeO-st. Tulemuseks on rauatihen-
dite keemilised reaktsioonid silikaatide riihma kuuluvate
alumosilikaatidega, mille kompleksanioonid sisaldavad
alumiiniumi ja mille tulemusel tekivad sinakad voi rohe-
kad sekundaarsed ferroalumosilikaadid. Alumosilikaadid
on maakoore koige levinumad mineraalid, moodustades
ligikaudu 50% selle massist. Nende hulga kuuluvad néiteks
paevakivid (albiit, ortoklass, anortiit), savimineraalid ja vil-
gud. Gleistumine on mullaprotsess, mis on tavaline nditeks
tundra bioomis.
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Mullahorisondid

Mullaprotsesside tulemusel kujunevad aja jooksul valja
enam voi vihem selgelt eristatavad kihid, mida nimetatakse
geneetilisteks horisontideks. Need erinevad {iiksteisest nii
flitisikaliste, keemiliste kui ka bioloogiliste omaduste poo-
lest. Vertikaalloiget mullahorisondi pealmistest kihtidest
kuni lahtekivimini kutsutakse mullaprofiiliks (soil profile)
(joonis 9m). Alljargnevalt on esitatud olulisemate geneeti-
liste horisontide liigitus, horisondi nime jdrel sulgudes on
horisondi rahvusvaheline tdhistus.

JOONIS Sm. Mullahorisondid. (Larramendi & Soloneski 2019 jargi.)
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Metsakoduhorisont (O)

Metsakoduhorisont on mulla pealmine, héastiohustatud
orgaanilise aine rikas kiht (> 70% mahust voi > 35% massist),
mis koosneb mitmesuguses lagunemisstaadiumis taimsest
materjalist (varisest, detriidist, kodust). Lagunemisastme
jargi jagatakse seda kihti omakorda veel kihtideks Ol (,,1“
sonast litter — varis), OF (,f“ sonast fragmente — detriit) ja
OH (,h“ sdnast humified - huumus) horisontideks.

Huumushorisont (A)

Mulla mineraalse osa iilemine kiht, mis on huumusainete
akumulatsiooni (kamardumise) tottu tumedalt varvunud.
Varvilt on A-horisont hall kuni must, vahel ka pruunikas.
Sealjuures on huumus mineraalosakestega tihedalt seotud,
moodustades nende pinnale katva kile. Huumusesisaldus
jaab A-horisondis tavaliselt 1-10% vahele, erandiks on vaid
paepealsed mullad, kus see voib olla korgem. Lagunemata
orgaanilise aine sisaldus on A-horisondis vaike.

Turbahorisont (T)

Turbahorisont, rahvusvahelises nomenklatuuris vahel ka
P-horisont (peat — turvas) voi H-horisont (histic — orgaani-
kast rikas) on alaliselt liigniisketes tingimustes tekkiv lagu-
nemata voi poollaguneva orgaanilise aine pindmine aku-
mulatsioonikiht, kus orgaanilise aine sisaldus (moodetuna
massi jargi) liletab 35%. Seisva veega liigniiskes Okosiistee-
mis tarvitatakse vees lahustunud hapnik aeroobse lagune-
mise kaigus Kkiiresti dra ja juurde difundeerub seda atmo-
sfadrist viga aeglaselt. Aeroobne ehk hapniku manulusel
toimuv orgaanilise aine lagunemine ei lahe sel juhul 16puni
ja ladestub valdavalt lagunemata taimejadnustest orgaani-
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kana. Turbahorisont on iseloomulik soodele (madalsoodele,
siirdesoodele ja rabadele, kus turbahorisondi tiisedus on
rohkem kui 30 cm) ja soostuvatele okoslisteemidele, milles

Valjauhtehorisont ehk eluviaalhorisont (E)
Viljauhte- ehk eluviaalhorisondis on laskuva vee poolt alla
uhutud peene tolmu ja savi osakesed, mineraalide porsumi-
sel tekkinud iihendid ning amorfse raua ja liikuva huumuse
tihendid. E-horisont on viarvuse poolest heledam nii A-hori-
sondist kui ka selle all paiknevast B-horisondist (vt allpool).
Viljauhteprotsesside erisustest lahtuvalt eristatakse kolme
E-horisondi alltiiiipi.

Lessiveerunud horisondis (El) paigutub allpool asuvasse hori-
sonti laskuva veega timber osa peene tolmu ja ibeosakesi ning
nendega seotud elemente (eelkoige rauda). Leethorisont (Ea)
ehk viljauhtehorisont on leetumise tagajirjel keemilistest
tihenditest vaesunud. Kolmas tilalpool mainitud véaljauhtep-
rotsess — leostumine — mullaprofiilis silmaga eristatavat hori-
sonti ei tekita. Ndivleetunud ehk pseudoleetunud horisont (Elg)
tekib raskemal 16imisel asuva kergema loimisega kihi alumises
osas voi vahetult 16imiste tileminekualal. Kolmevalentse raua
redutseerumisest tulenevalt on see heleda varvusega, hallikas
voi kollakas ja seda iseloomustavad keeletaolised sopistused
kahe erineva loimisega kihi tileminekualal. Naivleetunud hori-
sondis esineb sageli roostekarva laike voi tappe.

Sisseuhtehorisont ehk illuviaalhorisont (B)
Sisseuhtehorisont on tekkinud ibeosakeste, huumuse, raua-
iihendite ning mitmesuguste murenemissaaduste sisseuh-
tumisel selle kohal lasuvast viljauhtehorisondist. Varvuselt
on sisseuhtehorisont viljauhtehorisondist tumedam.



Gleihorisont (G)

Gleihorisont tekib alaliselt liigniisketes oludes redutsee-
rumisprotsesside tagajirjel ja on varvuselt sinakashall voi
rohekashall. Tihti voib gleihorisondist leida roostevarvi
laike, mis viitavad lokaalselt aeroobsetele tingimustele.

Mulla Idhtekivim (C)

Mullatekkest praktiliselt mojutamata mineraalne materjal.

Aluskivim (D, ka R)
Kvaternaarile eelnenud ladestusest parinev mullatekkest
mojutamata kivim.
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Muldade tiipoloogia

Muldade klassifikatsioon erinevate omaduste, ajaloo ja val-
davate mullatekkeprotsesside jargi ehk muldade tiipoloogia
on globaalsel skaalal keerukas ning regiooniti ja ajaloolistel
pohjustel paljukihiline. Maailma eri paikades ja ka erinevate
okosiisteemitiilipide korral kasutatakse paralleelselt erine-
vaid klassifikatsiooniskeeme. Allpool on loetletud peamised
Eesti looduslike ja poollooduslike 6kosiisteemide mullatiiii-
bid (soil types; joonis 9n), mille kirjeldustes mainitud mul-
lahorisondid on margistatud eelmises alapeatiikis esitatud
tahistustega.

Paepealsed mullad ehk loomullad
Loomullad kujunevad plaatjal paekivil voi murenenud pael
asuval mullakihil, mille tiisedus ei iileta 30 cm. Muld on
huumusrikas ja tdnu suurele lubjasisaldusele neutraalse voi
aluselise reaktsiooniga. Mullaprofiilis jargneb A-horisondile
vahetult lahtekivim (A-C). Eestis levivad loomuldadel loo-
metsad ja loopealsed ehk alvarid.

Rahkmullad

Rahkmullad tekivad karbonaatsel, rohkesti karbonaatset
teravaservalist (rdhk) voi imardunud korest (nt rannaklibu voi
moreeni ehk liustike liikumisel kaasa haaratud ja sulamisel
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JOONIS 9n. Eesti mullastik. Mullatutbid: 1 — paepealsed liivsavimullad ehk
paepealsed rendsiinad, 2 — rahk-liivsavimullad ehk rédhksed rendsiinad (kol-
lakashallil moreenil), 3 — leostunud ja leetjad liivsavimullad (hallikaskollasel
moreenil), 4 — leede- ja leetunud liivmullad, 5 — kahkjad ehk naivleetunud savi-
liivmullad liivsavil ja liivsavimullad (L6una-Eestis punakaspruunil, Kesk-Eestis
kollakaspruunil mareenil), 6 — leet-glei-liivmullad, 7 — gleiliiv-, savi-, liiv-, savi-,
lilvsavi- ja mitmekihilise 6imisega mullad, 8 — glei-savimullad, 9 — madalsoo-
mullad, 10 — raba- ja siirdesoomullad, 11 — lammimullad, 12 — mitmesugused
erodeeritud ning erosiooniohtlike, deluviaal-, glei- ja soomuldade kompleksid
kinklikus maastikus (liiv-, saviliiv- ja lilvsavimullad) ja 13 — polevkivikarjaa-
ride puistangualade tehismullad ja pinnased. Viide esimesse muldade rihma
kuuluvad ka gleistunud mullad. Tingmargid varvifoonil tahistavad teise mulla
(teiste muldade) esinemist valdava mulla kontuuris.

(lgna Rooma ja Vello Voimani joonis.)

on ohuke ja vahearenenud (horisontideks A-C, tiisedamates
muldades A-B-C). Nagu loomuldadel, levivad ka rahkmullal
loometsad ja loopealsed.

4N



412

Leostunud mullad

Leostunud mullad kujunevad tugevasti karbonaatsel ja valda-
valt rahksel lahtekivimil. Nende muldade iilemine, minimaal-
selt 30 cm tiisedune kiht on leostumise tulemusel vaesunud
vabadest karbonaatidest. Huumushorisondi (A) ja 1ahtekivimi
(C) vahel esineb kohapeal kujunenud ehk metamorfne pruun
savistunud horisont, mis ei ole viljauhutud mineraalide aku-
mulatsioon, vaid keemiline muutus in situ. Leostunud muldi
kohtab Eestis niiteks laanemetsades (sinilille kasvukoha-
tiilip) ja kuivemates salumetsades (naadi kasvukohatiiiip).

Leetjad mullad

Leetjad mullad kujunevad karbonaatsel ldhtekivimil ja neid
iseloomustab norgalt viljakujunenud lessiveerunud El-ho-
risont, millele jargneb tekstuurne sisseuhtehorisont (B).
Eestis kohtab leetjaid muldi salumetsades (naadi kasvuko-
hatiiiip) ja laanemetsades (sinilille kasvukohatiitip, janese-
kapsa kasvukohatiitibi viljakam osa).

Ndivleetunud mullad ehk kahkjad mullad
Need on valdavalt kahekihilise ldhtekivimi tottu ajuti liig-
niiskuse tingimustes arenevad ja valdavalt iilegleistumise
tunnustega mullad. Tiidpiliselt on tilemine 30-80 cm tiise-
dune kiht kergema loimisega (saviliiv, kergem liivsavi),
alumine aga oluliselt raskema loimisega. Heledam ndiv-
leetunud horisont (EIg) kujuneb tdnu ajutise iilavee mojul
redutseerunud raudoksiidide eemaldumisele. Mullaprofiilis
on selgesti ndha viljasopistused ehk ,keeled“, mis moodus-
tuvad alumise raske loimisega kihi l1ohedesse ja soppidesse.
Naivleetunud muldi leiab laanemetsades (janesekapsa kas-
vukohatiilip) ning soovikumetsades (angervaksa ja osja-
tarna kasvukohattiitip).



Leetunud mullad

Leetunud mullad on iilaosas kerge loimisega (liiv, saviliiv)
ning neil on hasti vilja kujunenud huumushorisont (A),
leethorisont (Ea) ja illuviaalhorisont (B). Mullapinda katab
kodu, huumushorisont on happeline. Leetunud muldi leidub
laanemetsades (janesekapsa kasvukohatiiiip) ja palumetsa-
des (mustika kasvukohatiiiip).

Leedemullad

Need on liivmullad, kus metsakodu (O) all huumushorisont
huumusevaene (huumusesisaldus < 1%). Leedemuldades
esineb selgelt eristatav leethorisont (Ea), leethorisondile
aga jargneb sisseuhtehorisont (B). Leedemuld on omane
nommemetsadele ja kuivematele palumetsadele (pohla kas-
vukohattiiiip).

Gleimullad

Gleimullad on pidevalt liigniisked, iilemisele toorhuumus-
likule horisondile (O) jargneb turvastunud horisont (T),
mille tiisedus ei iileta 10 cm, ja gleihorisont (G). Gleimuldi
leiab soovikumetsadest (angervaksa ja osja-tarna kasvuko-
hatiitip), lodumetsadest ja ka niiskematest salumetsadest
(sonajala kasvukohatiiiip).

Turvastunud mullad

Turvastunud mullad on gleimuldade ja turvasmuldade
vahepealsed - turbahorisont (T) on selgelt vilja kujunenud
ja selle tlisedus jaab 10-30 cm vahele. Turvastunud muld on
iseloomulik rabastuvatele metsadele (sinika ja karusambla
kasvukohatiiiip).
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Turvasmullad ehk soomullad

Turvas- ehk soomuldade turbahorisondi (T) tiisedus fiile-
tab 30 cm. Selline piiri tombamine turvastunud ja turvas-
muldade vahele ei ole juhuslik — rohttaimede juured paras-
vootme metsaokosiisteemides iildjuhul stigavamale kui 30
cm ei ulatu ja vajalikke toitaineid on ainutiiksi turbahorison-
dist on voimelised omastama vaid viahesed selleks spetsiaal-
selt kohastunud rohttaimeliigid. Kuna turbahorisondi tiise-
dus soodes aja jooksul pidevalt suureneb, vaheneb sellega
ka taimedele kittesaadavate toitainete sisaldus. Vastavalt
soo Okoslisteemi arengujarkudele (madalsoo - siirdesoo -
korgsoo ehk raba) radgitakse madalsoomullast, siirdesoo-
mullast ja rabamullast.
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