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Elukäikude evolutsiooni teooria
Elukäikude evolutsiooni teooria (theory of the evolution of life histories) ehk lühemalt elukäiguteooria (life-history theory) otsib ja pakub vastuseid küsimusele kuidas ja (ja miks just nii) organismid enda käsutuses olevat piiratud ressursse erinevate funktsioonide vahel jaotavad. Kõnealuseks ressursiks on üldjuhul aine(d), energia või aeg ning kõnealustest funktsioonidest üks on sigimine (otseselt või kaudselt). Sigimine on sellisel tähtsal kohal sellepärast, et lõppkokkuvõttes on ju ikka sigimisedukus see, mis isendi kohasuse määrab. Nii võib elukäiguteooria peaprobleemi defineerida ka nii, et ülesandeks on selgitada, miks pole maksimaalne sigimine alati optimaalne lahendus. Vastus küsimusele ‘miks just nii’ tugineb enamasti eelseletatud optimaalsusparadigmale. Ehk siis püüame mõista, milline viis ressurssi eri funktsioonide vahel jaotada tagab maksimaalse kohasuse miskiski keskkonnas. 


Elukäiguteooria sai alguse 1960. aastate lõpus. Asi algas sellest, et elukäike püüti klassifitseerida või isegi ordineerida piki ühte telge. Selleks teljeks oli kontiinum r-strateegialt K-strateegiale. Usuti, et keskkondi on laias laastus kahte tüüpi - ühed sellised, kus konkurentsisuhted on nõrgad, kuid see-eest on keskkonna kvaliteet ettearvamatu. Usuti, et sellises keskkonnas tasub energiat investeerida kiiresse sigimisse, seda siis konkurentsivõime arvelt, nii tegevad elukad oleksid siis r-strateegid (r tuleb populatsiooni maksimaalse suhtelise kasvukiiruse tähisest demograafias). Edasi arvati, et keskkondades, kus konkurentsisuhetel on oluline osa, evolutsioneeruvad konkurentsis olulised omadused, seda siis paljunemiskiiruse arvelt. Sellised elukad oleksid K-strateegid, vastavalt keskkonna mahutavuse (carrying capacity)  tähisele K.


r- ja K-strateegidel usuti olevat järgmised vastandlikud omadused:

      r - strateegia  


K- strateegia
      lühike eluiga                    

pikk eluiga

      kiire kasv                                      aeglane kasv

      palju järglasi                                 vähe järglasi

      väikesed järglased                         suured järglased

1970. aastatel kujunes r-  ja K-valiku teooriast juhtiv paradigma evolutsioonilises ökoloogias, kuid tänapäeval on selline lähenemine (vähemalt loomaökoloogias) oma populaarsuse kaotanud. Taimeuurijate meeltes elab asi edasi, seal on veel üks strateegia juures (pilt 3-7), ehk ongi taimede elukäikude diversiteet niipalju madalam, et neid elukäike asjalikult ka klassifitseerida saab.  Kaasaegse elukäiguteooria üks rajajaid S. Stearns on r-K paradigmat karmilt kritiseerinud väites, et viimase näol on tegu pelgalt populatsiooniprotsesside statistilise kirjeldamisega, mis ei seleta isendi tasandil toimivaid valikusurveid, ega seda, milliste mehhanismide alusel elupaigad elukäikudega seonduvad. Tegelikult ei olnud r-K paradigma üldistusjõud kuigi suur ka elukäikude klassifitseerimisel, sest r-K gradienti õnnestus paigutada vaid umbes pooled uuritud liikidest – st hulgaliselt on elukaid, kellel osa tunnuseid on tüüpilised r-strateegidele ja osa K-strateegidele.


Tänapäeval tunnistatakse tervete elukäigustrateegiate evolutsiooni uurimine üle jõu käivaks üleandeks ning lähenetakse probleemile ‘üks asi korraga’. Mis need asjad siis on - asjad on elukäiguomadused (life-history traits), elukäiguomadusi on lihtsam loetleda kui täpselt defineerida, mitteammendav loetelu oleks:


- järglaste arv (kokku ja igal sigimiskorral),


- sigimiskordade arv elu jooksul,


- esimese sigimise iga (vanus suguküpsuse saavutamisel),


- eluiga, 


- suurus suguküpsuse saavutamisel, 



- järglaste suurus,


- kasvukiirus,


- kasvu lõpetamise iga,

ehk võiks siis öelda, et elukäiguomadused on organismi omadused, mis peegeldavad nende va ressursside jaotust eri funktsioonide vahel.


Elukäiguomaduste väärtusi seletav teooria tugineb suuremalt jaolt optimaalsusparadigmale (osalt seetõttu, et elukäiguomedused ei evolutsioneeru üldjuhul nii kiiresti, et evolutsiooni vahetult jälgida saaks). See tähendab, et eeldatakse, et organismid on jõudnud optimaalse lahenduseni ehk siis olukorda, kus organismi käsutuses olev ressurss jaotatakse (allocate) erinevate funktsioonide vahel nii, et tulemuseks on maksimaalne kohasus. Kuna sama ressurssi võib kasutada nt. kas kasvuks, enesesäilitamiseks (ellujäämiseks) või sigimiseks siis võib öelda, et erinevad elukäiguomadused konkureerivad üksteisega ressursi pärast, teisisõnu, eri elukäigoumaduste vahel on lõivsuhted (trade-off - vt mõistet eespool). 


Öeldakse, et organism “otsustab”, kuidas ressurssi eri funktsioonide vahel jagada. “Otsus” ei tähenda siin muidugi inimeselikku teadvustatud otsust, viis ressurssi eri funktsioonide vahel jaotada põhineb mõistagi geenidel, mis on selekteerunud katsetuste ja eksituste käigus. Iga lõivsuhte tingimustes tehtud otsuse puhul võib rääkida hinnast ja kasudest (costs and benefits), mõlemat mõõdetakse kohasuse ühikutes. Igal otsusel ressursi jaotamise kohta on paratamatult oma hind - st väheneb mingi funktsiooni kaudu realiseerunud kohasus (kui kasutame millekski rohkem ressurssi, siis kuskile jääb teda paratamatult vähem). Kuhu siis rohkem paneme, sealt saame kasu. Optimaalne lahendus on seal, kus kasu miinus hind on maksimaalne. Optimum sõltub mõistagi keskkonnast ja evolutsioonilise ökoloogi asi ongi aru saada, millises keskkonnas on milline optimum ja miks.

Tähtsamad ja enimuuritud lõivsuhted elukäiguteoorias:
1.Kasvukiirus vs. sigimine (nt. taimedel, kaladel ja roomajatel, kes kasvavad kogu eluaja ja peavad energiat jaotama somaatiliste vajaduste ning sugurakkude produtseerimise vahel) 

2. Sigimine praegu vs. sigimine tulevikus

3. Järglaste arv vs. järglaste kvaliteet 

4. Kasvuks ette nähtud aeg vs. sigimiseks ette nähtud aeg (nt. fakultatiivselt mitme põlvkonnaga putukatel - kui aastas on üks põlvkond, võivad isendid ‘lubada’ endale suurte (valmiku) kehamõõtmeteni kasvamist (tagab kõrgema viljakuse), mitme põlvkonna puhul aastas pole selleks aega). 


Mainitud lõivsuhetest 1. ja 2. koos moodustavad sigimise hinna (cost of reproduction) temaatika. Intuitiivselt peaks ju maksimaalne sigimine alati kasulik olema (kohasus sõltub ju eelkõige sellest), siiski pole see korduva sigimise (st rohkem, kui üks kord elus) korral alati nii. Ressursi kulutamine sigimisele (sigimispingutus, reproductive effort) võib näiteks pidurdada isendi kasvu ja seeläbi kahandada tema elumust (väiksem elukas võib ju näiteks olla kaitsetum kiskjate eest) ja omakorda seeläbi kahandada tõenäosust, et elukas elab järgmise sigimiskorrani ja seeläbi lõpuks kohasust. Nii on lugu piiramatu kasvuga (indeterminate growth vs. determinate) elukatel ehk sellistel, kes kasvavad kogu eluaja (enamus taimi, kalad, konnad jne.). Sigimise hind võib väljenduda ka suuremas suremusriskis näiteks või saada vahendatud immuunsüsteemi poolt (ülepingutanud loom on vastuvõtlikum haigustele).


Ülalmainitutest 2. ja 3. lõivsuhe koos liigituvad alateema alla, mis tegeleb ühel sigimiskorral saadud järglaste arvu evolutsiooniga ja mida nimetatakse kurna suuruse teooriaks (vt loeng hiljem). Ehk siis optimaalne munade arv pesas sõltub vastusest kahele erinevale küsimusele - kui palju ressurssi kasutada käesoleva sigimiskorra ajal ja kui mitmeks osaks (munaks) see ressurss jagada. Mida väiksem muna, seda kehvemad on üldjuhul järglase shansid korralikult üles kasvada. Kurna suuruse teooria kohta tuleb eraldi loeng kohe varsti. 


Alljärgnevalt lühikesed ülevaated mõnest muust elukäiguteooria probleemist, mida allpool lähemalt ei käsitleta.

Semelpaaria ja iteropaaria 
Kas paljuneda elus üks kord (semelpaarselt) või paljuneda palju kordi (iteropaarselt)? On nii- ja teistsuguseid elukaid Maa peal. Äärmuslike iteropaaride näiteks sobiksid suguküpsuse saavutamisest alates igal aastal vilja kandvad puud v. pikaealised linnuliigid nagu tormilinnud ning kajakad. Äärmuslike semelpaaride klassikaliseks näiteks (“suure pauguga sigijad”, big-bang-reproducers) on mitmed lõhilased, kes toodavad korraga mitmeid miljoneid marjateri ja seejärel hukkuvad, olles kudemispaika jõudmise järel investeerinud kõik oma somaatilised ressursid sigimisse. Semelpaarsed on ka paljud taimed (botaanikud räägivad samas seoses  monokarpsusest vastandina polükarpsusele), neist tähelepanuväärseimad ehk aastakümneid kasvavad puud, mis siis surevad üheainsa õitsemis- ja viljumiskorra järel. Sageli on semelpaarsetel liikidel iteropaarseid lähisugulasi, mis tõendab, et iteropaaria on tekkinud semelpaariast (või vastupidi) evolutsiooni käigus palju kordi sõltumatult - seega võib oletada, et piirangud ühest tüübist teise evolutsioneerumiseks pole tugevad ja võib uskuda, et semelpaaria ja iteropaaria võivad evolutsioonis kiiresti tekkida vastusena muutunud keskkonnale.


Kui sigimisega kaasneb ‘ettekavatsetult’ sigiva isendi surm, räägitakse lõppsigimispingutusest - terminal (reproductive) effort või .... investment. Sellisel puhul on mõistagi optimaalne investeerida kõik allesjäänud ressursid paljunemisse. Kastreeritud lõhed elavat keskmiselt suisa 18 aastat kauem kui nende normaalselt paljunevad liigikaaslased ja reproduktiivorganite eemaldamine pikendab ka semelpaarsete taimede eluiga (vt eespool juttu lõivsuhte tõestamisest manipulatiivsete meetoditega ja ka eelmise loengu juttu katselise meetodi eelistest korrelatiivse ees). Sellised katsed tõendavad, et semelpaaride sigimisjärgne surm on tõesti sigimispingutuse tagajärg.

Mis siis soodustab semelpaariat ja mis iteropaariat? 
- madal noorjärkude suremus ja kõrge paljunevate isendite suremus toob kaasa semelpaarsuse eelise iteropaarsuse ees - paljunemist võib vaadata kui enda asendamist järglastega ja küsimus on siin selles, kas on mõtet ise järgmise paljunemiskorrani elada või järglastel seda teha lasta. See mõttekus sõltub ju just ‘vanade’ ja ‘noorte’ suhtelisest suremusest;

- sigimise hinna iseloom (pilt 4-1) - kui funktsioon jääksigimisväärtus/ järglaste arv on kumer, soodustab see iteropaariat, kui nõgus, siis semelpaariat (jääksigimisväärtus - residual reproductive value - on oodatav järglaste hulk edaspidises elus), asjaomaste piltide analüüs on näide optimumi graafilisest määramisest. Küsimus siis selles, et milline hetkel realiseerunud kohasuse ja jääksigimisväärtuse kombinatsioon tagab nende muutujate maksimaalse summa.

- keskkonna ennustamatu varieeruvus soodustab iteropaariat - kogu kohasuse sõltuma panek ühest paljunemiskorrast tähendaks liiga suurt riski (riskist ja selle hajutamisest - vt loeng bet-hedging strateegiatest edaspidi).

Kehasuurus - kasvu lõpetamise optimaalne aeg
Probleem järgmine - millal on õige aeg kasv lõpetada ja hakata sigima? Nii varasemal kui hilisemal suguküpsuse saabumise ajal on oma hind ja kasud (costs and benefits). 


Varasem kasvamise lõpetamine tähendab suguküpseks saamist väiksemate kehamõõtmete puhul. Suurem olemine on enamasti miskitpidi kasulik ja seda vähemalt ühel järgmistest põhjustest - 


1) suurematel isenditel on sageli väiksem suremus (kiskjate jõud ei käi üle); 


2) suurematel on kõrgem viljakus, eriti ilmne on see paljude putukate (pilt 4-2) ja taimede puhul;


3) suurematel või vanematel isenditel parem lõimetishoolde kvaliteet (pilt 4-3). 


4) suuremad isendid on sageli eelistatud sugulises valikus.

Hilisemal suguküpseks saamisel on omakorda vastav hind, millest peamine on ehk vähenev tõenäosus elada reproduktiivse eani, ehk mida kauem kasvada võetakse, seda väiksema tõenäosusega suureks saadakse.


Kui suudame mainitud seoseid uurida sel määral, et oskame vastavad sõltuvused matemaatiliselt esitada, võime iga juhu kohta arvutada optimaalse aja, millal miskit liiki elukal oleks optimaalne kasvamine lõpetada ja täiskasvanuna paljunema hakata. Väidetavalt on sellise ennustamisega hakkama mitmete uuritud roomajate (4-3A), kahepaiksete ja kalade puhul. Siiski - näiteks putukate puhul on asi selgusest kaugel. Nii on vähemalt paljudel neist nii tugev seos emase kehakaalu viljakuse vahel, et on raske ette kujutada valikufaktorit, mis seda ülitugevat suuri kehamõõtmeid soosivat valikut kompenseerida suudaks. Muuhulgas on putukavastse kasv sageli nii kiire, et valmikukaalu suurendamiseks näiteks poolteist korda ei kuluks oluliselt aega (ehk mõni päev vaid), seega ei peaks ka kauem kasvamise hind teab kui kõrge olema (sest tõenäosus nii lühikese aja jooksul söödud saada ei saa väga suur olla). Asi segane, asja uuritakse.


Omaette küsimus on see, kas varem paljunema hakkamine kui niisugune on kasulik (st jätame kõrvale kehasuuruse ja suremuse efektid). Veidi järele mõeldes ilmneb, et varem paljunemine on kasulik juhul, kui populatsioon kasvab - seda siis sellepärast, et varem paljunema hakates jõuab kasvuks soodsatest tingimustest rohkem kasu saada. Kui populatsiooni arvukus kahaneb, on taas kasulik paljuneda nii hilja kui võimalik ja stabiilse populatsiooni arvukuse korral pole vahet. See käib muidugi sellise juhu kohta, kus põlvkondade arv ajaühikus pole fikseeritud - vastand on siis selline, kus keskkonnast tulenevatel põhjustel ei saa näiteks olla üle ühe põlvkonna aastas (nädal aega varasem paljunemine ei mõjuta siis kuidagi järglaspõlvkondade arvu). Sellistest situatsioonidest kohe varsti allpool.


Optimaalse kasvu lõpetamise hetke ennustamisega ülesanne siiski ei piirdu - me võime esitada järgmise küsimuse - kuidas sõltub optimaalne kasvu lõpetamise aeg keskkonnast. Ehk - milline on kasvu lõpetamise hetke optimaalne reaktsiooninorm (reaktsiooninormi mõistet vt eespool). Optimaalse reaktsiooninormi saame nii, et ühendame eri keskkondade optimumid joonega ja seal ta ongi (pilt 4-4). Teoreetilisi optimaalseid reaktsiooninorme on välja arvutatud hulga eelduste komplektide jaoks, nendel on enamasti üks ühine omadus - kehvemates oludes peaks kasvama kauem ja saama suguküpseks väiksemate kehamõõtmete juures. Tundub, et nii see looduses tõesti ka on (väga vähesete eranditega). Loodusseadus?


Keskkonna kvaliteet on kirjeldatud mudelites väljendatud kasvukiiruse kaudu - seega siis on vaikselt eeldatud, et kasvukiirust maksimeeritakse alati keskkonna poolt võimaldatavates piirides. Ehk see on nii mõnikord, kuid ilmsestigi mitte alati. Asi läheb palju keerulisemaks, kui eeldada, et ka kasvukiiruses võib olla adaptiivset plastilisust - ehk tasub mõnikord kasvada aeglasemalt, kui see füsioloogiliselt võimalik. Kui nii, siis peaks eeldama, et ka suurel kasvukiirusel on oma hind - asi pole selge ja asja uuritakse.

Aja jagamine
Miski populatsioon võib elada keskkonnas, kus isendi eluiga on samas suurusjärgus keskkonnas esinevate perioodiliste muutustega. Näitena siin putukad ja üheaastased taimed, kes peavad siin põhjamaal hakkama saama aastaaegadest tingitud muutlikkusega keskkonnaparameetrites. Sellises olukorras kujuneb oluliseks kohasust mõjutavaks asjaoluks otsus millal midagi teha. Olukord erineb eespool räägitud üldisest ülesandest leida optimaalne aeg kasvu lõpetamiseks ja sigimise alustamiseks, erineb selle poolest, et oluliseks saab kasvu lõpetamise hetke absoluutne (mitte ainult suhteline, = vanus) aeg (kuupäev). Kui küsimus oli selles, kas kala saab suguküpseks kolmandal või neljandal eluaastal, siis polnud miskit põhjust oletada, et kolmas või neljas aasta oleks ennustatavalt parem või halvem neljandast. Üheaastase taime õitsema hakkamine juunis võib seevastu olla ennustatavalt parem või halvem kui õitsema hakkamine mais. Lähemalt olukorrast putukate (liblikate) näitel, põhiprobleemid on siiski samad kõigil lühiealistel organismidel perioodiliselt muutuvates keskkondades.


Putukate puhul võib tähele panna, et enamuse liikide valmikud esinevad meil looduses miskil kindlal aastaajal ja mitte ühtlaselt kevadest sügiseni. Osa liblikaliike “lendab” (st valmikud esinevad)  näiteks nii vara kevadel, et mai alguseks on lend juba läbi. Samamoodi on hiliskevadisi, varasuviseid jne. liike kuni hilissügisesteni välja, kes siis oktoobris lendavad. Ehk teisisõnu - igal liigil on oma liigiomane fenoloogia - mis jõud määravad siis optimaalse fenoloogia iga liigi jaoks?


Siinsetes põhjamaistes oludes on suuremal hulgal putukaliikidest üks põlvkond aastas - nad on univoltiinsed. Kahe põlvkonnaga elukad on bivoltiinsed, lõuna pool võib rääkida ka polüvoltiinsetest putukatest. Semivoltiinne on selline, kes vajab arenguks kahte aastat (mõned liblikad meil sellised). Sage on olukord, kus teine põlvkond on fakultatiivne - ta võib mõnel aastal esineda, mõnel mitte. Samuti võib teine põlvkond olla osaline - osa isendeid areneb valmikuks samal aastal, osa alles järgmisel. Kui pole muid erilisi põhjusi, määrab põlvkondade arvu see, palju aega on, ehk siis suve pikkus. Muud olulised põhjused on näiteks nn. fikseeritud punktid putuka arengu ajastatuses. 


Mainitud fikseeritud punktid kujutavad endast “vajadust” miski arengujärgu esinemiseks kindlal ajal aasta sees, need tekivad siis tugevate biootiliste või abiootiliste valikusurvete tulemusel. 


Nii on näiteks siinses põhjamaises kliimas talve üleelamine putuka jaoks kriitiline asi. Lood on nii, et talvitumiseks on kohastunud vaid üks kindel arengujärk. Liblikatel on selleks kõige sagedamini nukk, aga talvituvaks arengujärguks võib olla ka vastne või muna, harvem valmik. Seega kujutab vajadus jõuda sügiseks õigesse arengujärku väga olulist optimaalse fenoloogia determinanti.


Teiseks oluliseks faktoriks, mis võib tekitada fikseeritud punkte, on asjaolu, et paljud putukad on kohastunud toituma sellisel taimsel ressursil, mida ei esine ühtlaselt vegetatsiooniperioodi jooksul. Näiteks sobivad paljud vastsetena õitel või viljadel toituvad putukad. Ühe paljusid putukaliike puudutava fikseeritud punkti tekitab asjaolu, et nende liikide vastsed võivad areneda edukalt vaid toidutaime noortel lehtedel. Selline fikseeritud punkt toob endaga kaasa paratamatult kaasa univoltiinsuse. Ka siis, kui suve pikkus võimaldaks, saab sellistel spring feeder’itel esineda vaid üks põlvkond aastas. Viimasel juhul tekib vajadus miskis arengujärgus “oodata” (pilt 4-5), nii võib näiteks nukuperiood olla palju pikem kui see arengu läbimiseks vajalik oleks. Ilmsestigi on ootamiseks kõige sobilikum see arengujärk, kus suremus on kõige väiksem.


Ootamisele vastupidises olukorras võib areng olla aja poolt piiratud (time-limited), sel puhul võib esineda lõivsuhe saavutatud kehasuuruse ja tõenäosuse vahel “õigeks ajaks” valmis saada. Paljude putukate puhul on näidatud, et tõsi see on, time stress’i korral jäävad valmikud väiksemaks.


Huvitavaks näiteks aja piiratuse efektide kohta on mitmetel putukatel täheldatud “saehammaste” fenomen. Nimelt võib kehasuurus kasvada lõuna poole liikudes (sest rohkem aega arenguks) kuni hetkeni, mil ühe võrra suureneb põlvkondade arv. Suurema põlvkondade arvu korral on ajastress ühe põlvkonna jaoks jälle suurem, mis toob kaasa väiksema optimaalse kehasuuruse.


On dokumenteeritud olukordi, kus diapausiga ja diapausita arengu suhtes mängitakse bet-hedging strateegiat (vt loeng edaspidi) - kui aastaaeg on parasjagu hiline selleks, et mitte kindel olla, kas enne talve jõuab uus põlvkond talvituvasse arengujärku areneda, võib ära tasuda programmeerida osa järglasi arenema nn. otse (direct development), osa aga jääma diapausi, st puhkeolekusse järgmise kevadeni. Enne sellist kriitilist üleminekuperioodi oleks siis loomulikult kasulik vaid otsene areng, peale seda läheksid kõik järglased diapausi ja areneksid valmikuks alles järgmisel suvel.


Kust putukad teavad, kui lähedal on sügis? Ohtralt kasutatav müravaba kell on valguspäeva pikkus - putukad on võimelised valguspäeva pikkuse ja isegi selle muutumise suuna (pikenev vs lühenev päev) järgi ‘kuupäeva’ määrama ja vastavas olukorras sobivaid strateegiaid valima (pilt 4-6). 
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