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Ökoloogilist nišši võime defineerida kui selliste keskkonnaparameetrite väärtuste kogumit, kus miski liik (või ka isend) edukalt eksisteerida saab. Keskkonnaparameetreid käsitletakse siin õige laialt - selliste hulka ei kuulu mitte ainult temperatuur, soolasus jms. füüsikalised suurused vaid ka näiteks toiduobjektide parameetrid (6-15, mereelukate niššide kujutamine telgedes soolsus, saaklooma suurus ja temperatuur ). 


Ülalkirjeldatud näites sai nišš kujutatud kolmemõõtmelise ruumi osana. Sellist lähenemist saab üldistada kuitahes mitme mõõtme peale. Matemaatiliselt saab selliseid asju kenasti kirjeldada, küll aga mitte enam graafiliselt kujutada. Praktiliselt saab ja tuleb muidugi nišši käsitleda niimitme mõõtmelisena kuimitu mõõdet on uuritava probleemi suhtes olulised.


Võib vahet teha fundamentaalsel ja realiseerunud nišil. Esimene oleks siis nišš, mida näeksime olukorras, kui liigil konkurendid puuduvad. Konkurentide olemasolul ehk siis reaalses olukorras on realiseerunud nišš kitsam.


Eri liikide vahelist konkurentsi võib kirjeldada niššide kattumise kaudu. Mida enam nišid kattuvad, seda tugevam konkurents. Niši mitmemõõtmelise kujutamise korral on oluline tähele panna, et tegeliku kattumise hindamiseks ei piisa, kui uurime kattumist eraldi piki üksikuid mõõtmeid  (pilt 6-16 - ka piki kõiki mõõtmeid kattuvad nišid võivad olla mitmemõõtmelise vaate korral kattumatud). Ökoloogias tuntud Gause reegel (ehk principle of competitive exclusion)  väidab, et mitme liigi stabiilne kooseksisteerimine pole täielikult kattuvate niššide puhul võimalik.


Evolutsioonilises ökoloogias huvitab meid mõistagi see, kuidas nišš evolutsioneerub. Üks keskseid küsimusi on küsimus niši optimaalsest laiusest. Ehk kas kasulikum on omada laia või kitsast niši, ehk teisisõnu, kas olla kohastunud spetsiifilistele keskkonnatingimustele või saada hakkama väga mitmesugustes tingimustes; ehk teisisõnu, kas kasulik on olla spetsialist või generalist. Keskne tähelepanek on selline, et sageli on tegemist lõivsuhtega niši laiuse ja edukuse vahel sobivaimas keskkonnas (pilt 6-17: A- üldpõhimõte, B - lugu sellest, et mida laiema temperatuurivahemiku puhul joosta jõuad, seda madalam on kiirus parimas olukorras). Asjade sellisest seisust järeldub, et püsivas keskkonnas on kasulikum kitsalt spetsialiseeruda, varieeruvas keskkonnas on sageli mõtet olla generalist. Kui keskkond on varieeruv ajas, võib generalismi vaadelda konservatiivse bet-hedging strateegiana (vt vastavas loengus eespool). Kui ajaline varieeruvus ilmneb väga pikkade perioodidena, st keskkond võib järsult muutuda olles pikalt olnud stabiilne, võivad populatsioonid jõuda sellele keskkonnale kitsalt spetsialiseeruda ja muutuste tulles välja surra. Sellisele loogikale tuginedes räägitakse sageli kitsalt spetsialiseerunute madalamast evolutsioonipotentsiaalist. Õige ta ju on - näiteks ühele liigile spetsialiseerunud parasiit sureb välja, kui tema peremees välja sureb. Siiski - oluline on tähele panna, et seletus selline, et “liik pole spetsialiseerunud, sest see vähendaks tema evolutsioonipotentsiaali” ei kannata kriitikat. Parimal juhul võib sellist seletust pidada rühmavalikule tuginevaks (liigi kasu!), halvemal juhul võib selle kuulutada üldse mitteteaduslikuks (et liik näeks nagu tulevikku ette). Niši laiuse evolutsioon peab ikka teistmoodi seletatud saama.


Erilise huvi objekt on niši evolutsioon konkurentliikide mõjul. Pikka aega on arvatud, et üks või mõlemad konkureerivatest liikidest evolutsioneeruvad sinnapoole, et konkurentsi tugevus väheneb. Tulemuseks on olukord, kus kahe liigi sümpatrilise kooseksisteerimise aladel suureneb erinevus liikide ökoloogilistes niššides. Sellist olukorda nimetatakse character displacement ehk siis tunnusenihkeks (pilt 6-18 vindid - kus konkurentliigid koos elavad, seal nokad erinevamad - et saaksid erinevaid asju süüa). Evolutsiooniliselt stabiilne (ESS) on olukord, kus samatüüpi ressurssi kasutavad liigid erinevad üksteisest piisavalt näiteks suuruse või mõne muu ressursi kasutust mõjutava tunnuse poolest (pilt 6-19 tuvid troopilises metsas eri suurusega). Liiga kaugel üksteisest oma ressursikasutuse poolest ei tasu ka olla - vahepeal jääks ju osa ressurssi kasutamata.


Vaatame mudelit, mis kirjeldab character displacementi evolutsioneerumist (pilt 6-20). Olgu miskis keskkonnas kaks liiki, mis tarbivad miskit ressurssi, mille miski tunnus on teatava ‘kausikujulise’ sageduslaotusega (= ressursikõver), näiteks olgu see seemnete suurus, keskmise suurusega seemneid on kõige rohkem. Kirjeldatud keskkonda asustavate liikide efektiivsus selle ressursi eri tarbimisel sõltub miskist meetrilisest tunnusest z, ehk siis z kirjeldab, näiteks millisele seemne suurusele on kõnealused elukad kohastunud.  Elukate kohasus sõltub seega sellest, palju on keskkonnas seda ressurssi, millele nad on kohastunud ning ka konkurentsi määrast, konkurentsi määra kirjeldab eri liikide kõverate kattumine (pilt 6-20 graafikud). Lisaks eeldatakse, et igal liigil on teatud hulk aditiivset geneetilist muutlikkust tunnuse z osas, miska z väärtus on võimeline evolutsioneeruma loodusliku valiku mehhanismidega.


Sellise mudeli läbimängimisel arvutil (simulatsioonmudel) saame järgmised tulemused. Kui keskkonnas elab vaid üks liik, evolutsioneerub ta ressursikõvera keskkoha poole, sest sealsele kõige arvukamale ressursile on ju kõige mõttekam spetsialiseeruda. Mitme liigi kooseksisteerimisel sellises keskkonnas on sõltuvalt konkreetsetest parameetritest võimalikud kahesugused lahendused (ESS). Kui ressursikõver on kitsas, evolutsioneeruvad igaüks ühise optimaalse z väärtuse poole, nende nišid on ESS olukorras kattuvad. Laia ressursikõvera korral on tulemuseks character displacement - liikide nišid evolutsioneeruvad erinevaiks. Seega võib olla tegemist lõivsuhtega parima (kättesaadavaima) ressursi kasutamise ja konkurentsi vältimise vahel.


Veenvaid näiteid character displacemendi kohta “puhtalt ökoloogiliste” tunnuste osas pole just liiga palju (rohkelt on küll selliseid näiteid, kus partneri äratundmise mehhanismid (SMRS) on sümpatria puhul erinevamad, vt liigitekke loengut). Praktiline probleem ehk eelkõige selles, et samasugune seis võib tekkida ka teistsuguste protsesside tulemusel (vt kolm alternatiivset seletust kohe allpool). Peale juba mainitud Darwini vintide võib ilmseks näiteks tuua ogalikud, kellel esineb kooseksisteerivaid bentofaagseid ja avaveevorme (pilt 6-21 ogalik). Kaudseks näiteks sobivad ka lähedaste niššidega liikide miski tunnuse erinevuste sarjad. Nii on kolm Põhja-Ameerika kanakulliliiki erineva kehasuurusega (pilt 6-22, mille sõnum on see, et olukordi, kus kooseksisteerivad kullid on lähedaste mõõtmetega on vähem kui seda juhusliku kombineerumise korral eeldada võiks), sarnane olevat olukord ka muudes ilmajagudes ja eks need kaks meie omagi (kanakull ja raudkull) parasjagu erinevad. Siiski pole teada, kas siin on toimunud character displacement konkurentsi mõjul või on vahepealse suurusega liigid lihtsalt välja surnud (esimene alternatiivne seletus tunnusenihkele väliselt sarnanevatele olukordadele). Kariibi mere saartel võib tähele panna, et iga saar on asustatud ühe suure ja ühe väikese sisalikuliigiga perekonnast Anolis. Pilt 6-23 seletab, et eri saarterühmades on selleni viinud tõenäoliselt erinevad protsessid, ühel puhul siis pole  (teine alternatiivne seletus - iga piirkonna/biotoobi on asustanud liigid, mis jube eelnevalt olid erineva suurusega ega pole kohapeal erinevaks evolutsioneerunud)  ja teisel puhul on tegemist tunnusenihkega (sisalikud on kohapeal evolutsioneerunud erinevaiks konkurentsi vältimiseks). Asjale annab arutust kladogrammide uurimine - kui ühe saare eri suurusega liigid on omavahel lähisugulased, on põhjust arvata, et konkurents on suuruse evolutsiooni mõjutanud kohapeal. Kui eri saarte väikesed on just omavahel sugulased, on olukord seletatav asustusajalooga ja mitte ökoloogiliste tunnuse nihkumisega konkurentsi mõjul.


Siiski tasub tähele panna, et vaadeldav character displacement’ina näiv olukord ei pruugi olla tekkinud evolutsiooni käigus ehk kujutada endast kohastumust. Tegu võib olla ka kohanemisega (kolmas alternatiivne seletus), pilt 6-24 näitab, kuidas kasutavad puude võra erinevad metssääliku (Dendroica) liigid Ameerikas, küllap ikka konkurentsi vältimiseks. Ilmsestigi pole selline võra kasutus geneetiliselt determineeritud, konkurentide puudumisel täidaksid linnud kogu võra, st erinevus eri liikides pole geneetiline, tegu on plastilise muutusega käitumist iseloomustavates parameetrites). Sellise asja kohta on näiteid ka kodumaiste lindude osas - talvel moodustavad eri tihaseliigid segasalku, kus näiteks tutt-tihane domineerib põhjatihase üle. Dominant hõlvab paremad osad puude võradest, dominandi eemaldamisel täidab subdominant kogu võra.


Kõige lõpuks veel selline tähelepanek, et konkurentsi ökoloogilise faktorina ei tasu üle tähtsustada. Seda selles mõttes, et kuigi konkurents on väga oluline taimede ja vähemalt osa kiskjate populatsioonidünaamikas, ei konkureeri näiteks herbivoorsed putukad omavahel peaaegu üldse - rohelisi lehti jagub üldjuhul närida kõigile.

Putukate toiduspetsialisatsioon niši evolutsiooni näitena ehk

Issanda loomariik on suur, ehk


herbivoorsed (= elusatel taimedel toituvad) putukad ilmutavad väga suuri erinevusi toiduspetsialisi astme poolest (omavad väga erineva laiusega nišše). Monofaagid toituvad vaid ühel taimeliigil (või perekonnal), oligofaagid kasutavad piiratud hulka taksonoomilises või keemilises suguluses olevaid taimeliike, polüfaagide puhul on lihtsam öelda, mida nad ei söö. Selle sarja mõisted pole siiski rangelt ja üheselt paigas, seega peaks nende kasutamisel täpsustama, kuidas näiteks monofaagiat on antud jutus mõistetud. Monofaagsed putukad on tõesti enamasti väga toidutaimespetsiifilised, nad enamasti surevad nälga pigem kui hakkavad sööma ‘vale’ taime.


Oluline on tähele panna, et mono- ja polüfaagseid liike on kõikide putukaseltside hulgas (pilt 7-1)  ja sageli erinevad suisa lähisuguluses olevad liigid kardinaalselt toiduspetsialisatsiooni astme poolest. Seega on toiduspetsialisatsiooni astme muutusi toimunud evolutsiooni käigus väga korduvalt. Siiski - on üksikuid suuremaid putukarühmi, kus spetsialisatsioon on fikseerunud üsna kõrgel taksonoomilisel tasemel. Nii on näiteks kõik lehekirbud (Psylloidea) monofaagsed ja sihktiivalised (Orthoptera) kalduvad olema polüfaagsed.


Peale spetsialiseerumise miskile taime liigile võib asi olla veelgi peenem - ollakse spetsialiseerunud miskile taime osale, näiteks sööma juuri, seemneid või õisi. Toituda võib ka kas taime peal või sees (endofaagid).


Kui asja vaadata taimerühmade kaupa, siis rohkem kaldub monofaage olema spetsiifilise keemilise koostisega taimedel, näiteks okaspuudel ja kõrrelistel. Enamus okaspuudel või kõrrelistel toituvatest putukatest ei söö muid taimi ja vastupidi. Lehtpuudest on palju monofaage näiteks tammel, mis on tuntud oma lehtede suure tanniinisisalduse poolest. Siiski leidub ükskuid monofaagseid putukatest herbivoore ka pealtnäha täiesti mitteerilistel taimedel. Polüfaagide osas tuleb tähele panna, et ükski liik pole teadaolevalt kõigesööja, ikka leidub taimeliike, mida ka kõige laiem polüfaag toiduks ei tarvita.


Taime sobivuse putuka toiduobjektina määrab eelkõige selle keemiline koostis. Seejuures tuleb eristada kahte keemilise koostise aspekti: toitainete sisaldust ja sekundaarmetaboliite. Toitainete osas on eelkõige oluline lämmastik - just lämmastikusisaldus on see, mis on taimses ja loomses koes vägagi erinev (taimes vähe) ja putukas otsib seega just lämmastikku oma keha ülesehitamiseks. Sekundaarmetaboliidid on ained, mida taim oma elutegevuses otseselt ei vaja, kuid ikkagi olulisel määral sünteesib. Enamus sekundaarmetaboliite on putukale kahjulikud ja arvatakse, et taime kõlbmatuks muutmine herbivooridele on olnud oluline kui mitte peamine sekundaarmetaboliitide evolutsioneerumise põhjus. Olulised sekundaarmetaboliidid on mitmesugused fenoolid ja alkaloidid, mis on kas suisa mürgid või näiteks pärsivad valkude seedimist putukate poolt. Siiski on osa sekundaarmetaboliite leidnud ka kasutamist putukate poolt, nii võivad nad muuta putuka mürgiseks selle kiskjatele herbivoori ennast kahjustamata. Huvitav on ka tähele panna, et leidub hulgaliselt liike, mis toituvad enamusel lehtpuudest (mis teatavasti ei pruugi olla omavahel suguluses), kui seejuures mitte rohttaimedel ja vastupidi. Seega võivad toidu seedekõlblikkusel olla olulised ka lehtede füüsikalised omadused (eelkõige vist kiudainete sisaldus, mis on puulehtedes oluliselt kõrgem kui rohttaimedes).


Siiski siiski - taim pole mitte ainult tema keemia, taim on terve elupaik. Nii võib kisklusrisk erineda oluliselt eri taimedel ja olulised võivad olla ka mikroklimaatilised tegurid. Rääkimata neist juhtudest, kui putukale on evolutsioneerunud võime taime väga spetsiifiliselt ära kasutada, näiteks pahkade või muude kaitsestruktuuride moodustamise teel.


Toidutaime valimisel putuka poolt kasutatakse väga mitmesuguseid meeli ning nii keemilisi kui ka visuaalseid signaaltunnuseid (eelkõige on uuritud just valmiku poolt munemissubstraadi valikut, st taime valimist oma järglastele, mitte endale). Tüüpiline on juht, kus putukas teeb nägemismeele abil kaugelt kindlaks, milline taim võiks toidutaimeks sobida, laskub sellele ja asub seda siis haistmis-,  maitsmis- ja kompimismeele abil lähemalt uurima. Keemilised signaaltunnused võib jagada atraktantideks ja repellentideks, vastavalt sellele, kas nad mõjutavad positiivselt või negatiivselt putuka otsustust uurimise all olevale taimele muneda. Repellentideks ei pruugi olla vaid taime kemikaalid - putukas võib vältida kohti, kuhu liigikaaslased on juba munenud ja sellest vastava lõhnamärgi jätnud. Peale taime ehk munemissubstraadi omaduste mõjutab munemisotsust otseselt ka putuka motivatsiooni tase - kõrge munemismotivatsiooniga putukas on valmis aktsepteerima madalama kvaliteediga toidutaimi, motivatsioon sõltub putuka füsioloogilisest seisundist (munalastist, ehk ka oodatavast elueast) ning varasemast kogemusest. Munemisselektiivsus on huvitav evolutsioonilise ökoloogia uurimisobjekt, siiski sellest siin lähemalt ei räägi, räägime hoopis


toitumisselektiivsuse evolutsioonist,

ehk et kas ja miks ja millal tasub olla mono-,  ja millal polüfaag. 


Asjale võib läheneda sedaviisi, et polüfaagial tunduvad olema ilmsed eelised, pole ju siis toiduobjektide hulk piiratud ja seeläbi on lootust kõrgemale kohasusele. Monofaagsusel on seega ilmne hind - seda ühte sobivat toidutaimeliiki võib mitte jätkuda või võib tema otsimisele kuluda palju aega või muud ressurssi vms. Küsimuse võib seega püstitada nii, et miks on mõnikord siiski monofaagia soositud. Sellest siis järgnevalt punktide kaupa.

1. Toidutaime ohtrus
Tundub ilmsena, et mida ohtramalt kasvab keskkonnas seda ainsat toiduks tarvitatavat taime, seda väiksem on polüfaagsuse eelis - ka seda ühte taime on piisavalt. Kaudseks kinnituseks toidutaime ohtruse kohta putukherbivooridele on seos taimeliigi ohtruse ja seda kasutavate putukate liigirikkuse vahel,  pilt 7-2 (miski puuliigi enamusega metsade pindala ja puuliigil toituvate putukaliikide arv). Peale taime ohtruse on ilmsestigi oluline taime kätesaadavuse ennustatavus, muidu on selle ühe liigi kasutamine riskantne, nii ei tasu spetsialiseeruda kõrbetaimele, mille ohtrus sõltub tugevalt ja ennustamatult keskkonnatingimustest. Ohtrus ja ennustatavus pole siiski kuidagimoodi piisavad seletama, miks monofaagia on polüfaagiast parem, pigem on tegemist monofaagia hinda alandavate ja seega selle evolutsiooni soodustavale faktoritega.

2. Spetsialiseerumine ühe taimeliigi keemiale - kas on kasu?
Võiks arvata, sest on ilmne tendents, et omavahel suguluses olevad putukaliigid kalduvad toituma fülogeneetilises või siis vähemalt keemilises suguluses olevatel taimeliikidel. 


Arvamisele lisaks vajame siiski tõendeid, et spetsialiseerumine miskit ühte tüüpi toidule tõstab selle toidu omastamise efektiivsust, vt kitsa niši eeliste arutamine eespool.  Asja on uuritud ja saadud on vastukäivaid tõendeid, miskit erilist edukust oma toidu seedimisel pole monofaagidel siiski täheldatud. Siiski, kunstliku valiku katsetes on mõnel juhul leitud, et esineb mikroevolutsiooniline lõivsuhe eri toidutaimede kasutamise vahel - kui valitakse edukust ühel taimel, kahaneb sellega seoses edukus teisel taimel (pilt 7-4A). Siiski - sedatüüpi mehhanismidega on lihtsam seletada toiduspetsialismi säilimist kui selle tekkimist.

3. Konkurents

Võiks arvata, et eri putukaliikide poolt eri taimede kasutamine on seletatav tunnusenihke (character displacement, vt eespool) tüüpi mehhanismidega, ehk siis putukaliigid oleksid evolutsioneerunud vähendama omavahelist konkurentsi sellisel viisil. Mainitud argumendile tuginevat seletust komplitseerib tõsiasi, et herbivoorsete putukate ressursikonkurents on enamikel juhtudel väga nõrk. Taimi  jagub ju enamasti kõigile.


Siiski on mitmeid juhte, kus putukate liikidevahelist konkurentsi on suudetud katseliselt näidata. Seda eriti sellistel juhtudel, kus mitu sama ressurssi kasutavat putukat on sisse toodud uude biotoopi (pilt 7-4, üks tsuugal elav kilptäi tõrjus teise välja). Selline olukord viib mõttele, et ehk ongi praegu vaadeldav konkurentsi puudumine konkurentsi vähendamise suunas toiminud pikaajalise evolutsiooni tulemus, sellise evolutsiooni üks ilming olekski eri taimedele spetsialiseerunud monofaagsete putukaliikide olemasolu.

4. Kiskjad ja parasiidid
Nagu öeldud, taim pole mitte ainult tema keemia. Kindlasti sõltub miski fenotüübiga putuka risk ära söödud või parasiteeritud saada sellest, mis taimel ta parasjagu elab. Mis oluline, vähendamaks kisklusriski võivad tekkida toidutaimespetsiifilised kaitsekohastumused, seda nii morfoloogia, käitumise või ka keemia vahenditega.


Katseliselt ongi näidatud, et generalistide suremusrisk on kõrgem kui spetsialistide oma. Asjaga seotud näitena - pajupoi (Phratora vitellinae) eelistab rabedat remmelgat (Salix fragilis), kuigi see pole putuka kasvunäitajate poolest parim pajuliik. Samas sisaldavad rabedal remmelgal toituvad poilased rohkem salitsülaate, mis muudavad mardikad kiskjatele ebameldivaks toiduobjektiks. Selge see, et sedatüüpi mehhanismid tekitavad valikusurve monofaagia kasuks. 

5. Informatsioonilised piirangud

Ükski putukaliik pole omnivoor - munev valmik peab mingil määral valima toidutaimi igal juhul (kui mitte sellega ei tegele vastkoorunud vastne, ka selliseid loomi on, vt allpool). On esitatud huvitav hüpotees, et valmikul võib olla lihtsam meelde jätta (seda nii evolutsioonilises kui ontogeneetilises ajaskaalas) piiratud arv sobivaid toiduobjekte. Ehk siis genotüüp, kes üritab kasutada suuremat hulka toidutaimi, teeb suurema sagedusega vigu, mistõttu ta kohasus on madalam ja looduslik valik soodustab kitsamat spetsialiseerumist.


Kaudseks tõendiks sellise mehhanismi paikapidamise kohta on tähelepanek, et paljudel juhtudel on just valmiku munemisselektiivsus see, mis kasutatavate taimede hulka eelkõige piirab - vastsed on võimelised toituma suuremal hulgal toidutaimedel kui need, millele mune munetakse. Veelgi enam, kui ära kõrvetada vastsete maitseretseptorid, ilmneb, et nad on võimelised edukalt arenema suuremal hulgal taimedel kui nad seda normaalselt teevad. Seega, piltlikult öeldes, putukad sageli ‘ei tea’, mis süüa kõlbab ja pole välistatud, et vähem teada on kasulik, sest lihtsam algoritm on töökindlam.


Klassikaliselt on arvatud, et muneval valmikul pole meeles, millisel toidutaimel ta ise vastsena kasvas - sellist ontogeneetilist efekti on üritatud leida, kuid alles 2014. aastal avaldati esimene töö, mis kõnealust mälu ühe öölaseliigi puhul tõestab – jääme põnevusega ootama, kas avaldatu oli erandjuht või on arengujärkudeülest mälu rohkem, kui varem arvatud. Kui nii oleks, oleks see kindlasti monofaagsuse evolutsiooni soosiv faktor. Küll on sedatüüpi asju täheldatud parasiitsetel kiletiivalistel.

Kas toiduspetsialisatsiooni aste sõltub putuka (elukäigu)omadustest?
Jah, tundub nii, kuigi põhjuslikud seosed on veidi hämarad. Nii tundub olevat vägagi üldkehtiv seos, et väiksema kehasuurusega putukad kalduvad olema rohkem spetsialiseerunud (pilt 7-5, pisiliblikate hulgas on rohkem monofaage kui suurliblikate hulgas; esimene fülogeneetilisele võrdlevale analüüsile tuginev tõestus on TÜ teadlaste poolt: Davis et al. 2013, Evolution, 67: 583-589). Seletusi on pakutud mitmeid, kuid ükski neist ei tundu olevat piisavalt veenev ja üldkehtiv. Nii võib näiteks arvata, et suuremal organismil on lihtsam hakkama saada keemiliselt ja mehhaaniliselt mitmekesise toidu kasutamisega, aga katselisi tõendeid asjade sedaviisi olemise kohta suurt pole. Mainitud seos kehtib ka üle putukkonna piiride - nii on näiteks spetsialiseerunud herbivoore imetajate (kes siis suured loomad enamasti) hulgas väga vähe, vist ainsate näidetena koaala ja bambuskaru.


Samuti on ilmne, et polüfaagiale kalduvad nende liikide vastsed, kus valmik ei saa ühel või teisel põhjusel hinnata selle taime kvaliteeti, millel ta vastsed toituma hakkavad. Nii näiteks on hilja sügisel ja varakevadel enne puude lehtimist lendavate liblikate röövikud enamasti polüfaagsed, sest emastel puudub võimalus toidutaime kvaliteeti hinnata ja nii munevadki nad suisa suvalistesse kohtadesse, röövik peab ise endale toidutaime leidma. Sellises olukorras töötab valik mõistagi monofaagia vastu - pisikesel vastkoorunud vastsel pole lihtne seda ühte ja õiget taime leida.


Viimases näites on küll lennuaja ja polüfaagsuse seos üsna ilmne, mainitud omadused on selgelt koadaptiivsed. Mis aga pole selge, on see, kumb oli enne ehk kumb oli teise evolutsionerumise põhjuseks, kas enne oli muna või kana? Sellist küsimust tuleb evolutsiooni uurimisel sageli ette ja see ei pruugi olla lihtne. Muu ei aita, kui on vaja saada korralikud kladogrammid ja piisavalt võrdlevaid andmeid meid huvitavate tunnuste seisundite rekonstrueerimiseks. Hetkel pole meil selliseks analüüsiks veel piisavalt andmeid. 

Teine käsitletava kontekstiga haakuv üldisem evolutsioonibioloogiline probleem on vahe tegemine miski tunnuse väärtuse evolutsiooni põhjustanud valikufaktori ja vaadeldavaid väärtusi säilitava valikufaktori vahel (origin vs maintenance). Need ei pruugi ühte langeda.  Nii võib pidada tõenäoseks, et miski putukas hakkas monofaagina kasutama taime A, sest A juhtus kõnealuses biotoobis olema kõige ohtram. Edasi kulges evolutsioon nii, et putukas kohastus taime A spetsiifiliste eriomadustega, näiteks kujunes vastav varjevärvus ja kohastumused taime A fenoloogiale. Edasi on tõenäone, et just need sekundaarsed kohastumused hakkavad kaasa aitama putuka monofaagsuse säilimisele.

Geneetilisi aspekte

Spetsialiserituse astme evolutsiooniks on vaja aditiivset geneetilist muutlikkust. Kas seda on? On küll, aga enne natuke asja keerukusest. Nimelt on toidutaime vahetuseks vaja koguni kolme üksteisest sõltumatut geneetilist muutust. Esiteks, muutuma peab muneva emase eelistus. Teiseks, muutuma peab vastse käitumuslik toidueelistus - ta peab uut taime sööma hakkama. Kolmandaks, muutuma peab vastse füsioloogia - ta peab olema võimeline uut toidutaime efektiivselt omastama hakkama. Geneetilist muutlikkust on leitud kõikide nende tunnuste osas.


Muutlikkust on evolutsiooni käigus ilmsestigi piisanud, sest väga paljudel juhtudel on suisa lähedastel liikidel erinevad toidutaimed. Eesti faunast pakub näidet pisivaksiku perekond, kus 45 vägagi sarnase (suhteliselt hiljuti lahknenud) liigi hulgas on mitmetel väga erinevatel taimedel toituvaid monofaage. Ka lühemas ajaskaalas, on küllalt näiteid selle kohta, et mingi kohaliku fauna putukaliik spetsialiseerub ümber kasutama miskit uut sissetoodud kultuurtaime.


Sageli erineb eelistatud toidutaim ka populatsiooniti. Nii on lugu Ameerikas palju uuritud mosaiikliblikaga Euphydryas editha.


Geneetilist varieeruvust on võimalik katses täheldada eri emaste järglaskonna erinevates eelistustes (pilt 7-6).


Samuti on edukalt võimalik läbi viia kunstlikku valikut putukaid mingit taime munemissubstraadina eelistama (pilt 7-7), samas on valik uue taime füsioloogilise omastatavuse parandamiseks suhteliselt väheefektiivne. Seejuures ei ole füsioloogia ka oluliseks pudelikaelaks, nagu eespool räägitud. Kokkuvõttes tundub ikka nii, et toidutaime kasutuse evolutsioonis on keskne osa just informatsioonilistel ja käitumuslikel faktoritel.

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