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Linnud on tänuväärsed objektid populatsioonidünaamika uurimiseks. Seda seetõttu, et 

-
 nad on (enamasti) hõlpsasti määratavad, loendatavad ja märgistatavad;

-
 linnuhuvilisi on palju ja on olnud ka minevikus, seega on uurijail kasutada palju amatööride poolt kogutud informatsiooni ja just pikki vaatlusridu,

-
 linnupesad on kergesti uuritavad, seega saab enamuse muude loomadega võrreldes väga hõlpsasti sigimisedukuse hinnanguid. Pesades on lihtne loendada mune ja poegi ja ka poegade eduka lennuvõimestumise kindlakstegemine on pesahoidjate (pojad on pesas lennuvõimestumiseni, vastandina pesahülgajatele, altricial vs precocial birds) puhul lihtne.


Linnupopulatsioonide arvukust väljendatakse kombekohaselt pesitsevate paaride hulgana. Lindude üldarvukuse hinnangud on olemas ka näiteks Eesti jaoks.

Lindude omapärasus populatsioonidünaamika seisukohalt

seisneb eelkõige populatsioonide arvukuse stabiilsuses (erandeid loomulikult on!), lindude puhul on näiteks kolmekordne muutus populatsiooni tiheduses juba igati mainimisväärne muutus, putukate puhul ei pane me sellist muutust tähelegi, seal räägime ikka mitmetest suurusjärkudest. Stabiilsuse põhjustena võib nimetada järgmisi -

-
 suhteline pikaealisus;

-
 väike viljakus ja sageli ka vaid üks kurn aastas (väike r!) - arvuline vastus keskkonnatingimuste paranemisele võtab kaua aega, vt eespool teoorialoengutes juttu sellest, et mis määrab selle, kas populatsiooni arvukus järgib keskkonna kandevõime võnkeid või mitte,

-
 liigisiseste konkurentsisuhete olulisus, mis tekitab kiiresti toimivaid regulatsioonimehhanisme (tihedusest sõltuvust);

-
  liikuvus, mis muuhulgas võimaldab kiireid ruumis ilmnevaid funktsionaalvastuseid ehk siis linnud on võimelised kiiresti ümber paiknema head otsides ja halba vältides - eks seegi vähendab lokaalsete keskkonnahälvete mõju populatsiooni arvukusele. Mõistagi takistab see ka lokaalpopulatsioonide uurimist - sageli ei suuda me uuritava populatsiooni arvulist vastust eristada migratsiooni tõttu toimunud arvukuse muutusest.

-
 sotsiaalne hierarhia ja selle väljendusena territoriaalsus. See viimane asi on eriti huvitav ja linnuspetsiifiline, miska ta väärib eraldi arutamist.

Territoriaalsus

suur hulk linde on territoriaalsed, st tüüpilisel juhul üks pesitsev paar kasutab kindlat maa-ala, kust ta ka toitu hangib ja kust ta liigikaaslased eemale hoiab. Kõik linnud ei ole territoriaalsed - nt koloniaalsed pesitsejad (nt künnivares, hallhaigur, pääsukesed) ei ole seda. Territooriumid võivad olla eluaegsed, aga võivad saada ka igal pesitsusperioodil ümber jaotatud. Mittepesitsusaegsed (talvised) territooriumid võivad pesitsusaegsetega kokku langeda, aga võivad ka mitte ning talvel võivad territooriumid kuuluda üksikisenditele, mitte paaridele.


Territoriaalsus tagab lindude suhteliselt ühtlase jaotuse elupaigas ja toob kaasa mõnda muudki - nimelt hõlvavad paremad territooriumid sotsiaalses hierarhias kõrgemal olevad linnud ja tüüpiliselt jääb hulk linde “üle” (pilt 3.1). Üle jäävad linnud tõrjutakse pesitsema kehvematesse elupaikadesse või siis ei pääse nad üldse pesitsema ja jõlguvad niisama ringi (floaters). 

Populatsioonidünaamika seisukohast on mainitud süsteem tähtis niivõrd, kuivõrd:

- paneb endogeenselt paika keskkonna kandevõime (K) - pesitsevaid paare mahub miskile alale niipalju, kui mahub sinna territooriume;

- mittepesitsejad langevad sageli eelkõige kiskjate ohvriks ning seega on kisklusest tuleneva suremuse mõju populatsiooni kasvukiirusele oodatust (aditiivsest) väiksem või olematu - tegu on kompensatoorse suremusega (vt eespool);

- mittepesitsejad on varmad vabaks jäänud territooriume hõivama ja seega ei pruugi ka pesitsevate isendite eemaldamine avaldada populatsiooni kasvukiirusele suurt mõju - kulli poolt söödu asemele tuleb põõsastest uus pesitseja asemele. Seega toimib territoriaalsus populatsiooni arvukust puhverdava mehhanismina ja seeläbi annab oma panuse populatsiooni arvukuse stabiilsusesse. 

Mittepesitsevad linnud jäävad sageli märkamatuks, sest enamasti loendatakse just laulvaid või muul moel territooriumi omamistest märku andvaid linde. Nende olemasolu tuleb siiski välja spetsiaalsetes uurimustes. Nii loendati ükskord USAs metsas kõik linnud ning seejärel hakati neid ühekaupa maha laskma - maha lastud lindude arv ületas kaks korda pesitsevate paaride arvust saadud hinnangu. Mittepesitsejad võivad viibida samas elupaigas, kuid mõnel juhul veedavad nad aega ka mujal, sageli pole nende elukommete kohta just palju teada. Siiski pole mittepesitsevate mitteterritoriaalsete lindude olemasolu alati ja igal pool üldreegliks - mitmel puhul pole nende olemasolu tuvastatud.


Mitmed katsed kinnitavad, et eemaldatud pesitsejad asenduvad kiiresti mittepesitsejatega. Teisisõnu, mittepesitsejad ootavad oma võimalust ja kasutavad selle kiiresti ära - eemaldatud pesitsejate asendamine võib toimuda suisa tunni jooksul, kuid enamasti kulub selleks siiski rohkem aega. Mõnedel juhtudel tundub asendusstsenaarium kehtivat vaid isaste kohta, emaste asendumist pole veenvalt näidatud. Uutel “asenduspesitsejatel” on sageli kehvemad pesitsustulemused, mis tõendab, et nad on tõepoolest kehvemad -  pesitsusterritooriumideta jäetud sotsiaalses hierarhias madalal olevad linnud, tavaliselt noored linnud. Samas on tõendeid, et asendajad on mitteterritoriaalsete lindude omavahelises võrdluses hierarhia kõrgel astmel olevad linnud. Asendamise kohta on näiteid paljudest linnurühmadest - värvulistest, kanalistest, röövlindudest.


Territoriaalsus võib seega olla (endogeenseks) populatsiooni arvukust reguleerivaks faktoriks juhul kui ilma territooriumita jäävate lindude suhteline hulk on seda suurem, mida suurem on populatsiooni arvukus - seda ongi leitud. 


Siiski - territoriaalsus ei välista populatsiooni arvukuse muutusi, nii näiteks on pesitsusterritooriumid sageli väiksemad kui ressursi tihedus on suurem ning territooriumide suurust võivad mõjutada ka näiliselt ebaolulised faktorid - nii on näidatud, et territooriumid on väiksemad, kui linnud saabuvad sünkroonselt - kui aga rändlindude saabumine on pika aja peale hajutatud on territooriumid suuremad - varem saabunud hõlvavad suuremad alad ja suudavad “vana olija õigusega” neid hilisemate saabujate eest kaitsta.

Tihedusest sõltuvus
Nagu pikalt räägitud, peab populatsiooni suhteline kasvukiirus sõltuma negatiivselt populatsiooni arvukusest sellesama arvukuse kõrgetel väärtustel - muidu kasvaks populatsioon piiramatult. Ehk siis kas suhteline sündimus (isendi keskmine sigimisedukus) peab langema või suhteline suremus (isendi tõenäosus ajaühiku jooksul surma saada) peab kõrgetel tihedustel tõusma hakkama. Lindude kui liikuvate loomade puhul ei tohi muidugi unustada ka emigratsiooni ja immigratsiooni tähtsust.

Korrelatiivseid tõendeid tihedusest sõltuvuse kohta lindudel on saadud igasuguseid:

- lihtsaim viis on näidata, et madalamale arvukusele vastab positiivne muutus populatsiooni tiheduses (raudkull 5.1). Eriti ilmne on selline lugu juhul, kui õnnestub vaadelda linnupopulatsiooni toibumist arvukust väga madalale viinud katastroofist. Jah aga muidugi ei saa me nii midagi teada bioloogiliste mehhanismide kohta, mis tihedusest sõltuvust põhjustavad.

- sama ruumis (vastandina ajas toimuvale) - kaljukajaka väiksemad kolooniad kasvavad kiiremini kui suured (5.3).

- järk keerulisem on läbi viia key-factor analysis ja uurida kõikvõimalike demograafiliste parameetrite sõltuvust tihedusest ja välja selgitada neist olulisimad. Nii suremus kui sündimus võib ilmutada tihedusest sõltuvust (5.4).

Kiirelt toimivates erinevates regulatsioonimehhanismides on ka üks linnupopulatsioonide stabiilsuse põhjus - heale pesitsusaastale järgneb lindude kõrgenenud suremus juba järgmisel talvel ja vastupidi - kui mittepesitsusajal hukkub palju linde, siis järgmisel kevadel näeme enam kõrget suhtelist sigimisedukust - vähe linde jääb ilma territooriumita. Sama kehtib ka suremuse erinevate komponentide kohta - kui jahimehed rohkem linde maha lasevad, sureb neid sedavõrd vähem muil põhjusil (5.5), seega on lindude suremus sageli kompensatoorne (vt loengut eespool).


Asjast oluline järeldus - linnud elavad eri aastaaegadel eri keskkondades (kui ka mitte füüsiliselt eri kohtades siis limiteerivates faktorites on erinevus kindlasti), kus toimivad erinevad regulatsioonimehhanismid. Seega on tõenäone, et ükski aasta pole soodne aasta ringi - hea pesitsusedukusega suvele ei pea sugugi järgnema soodsat talve ehk siis ühel aastaajal “võidetu” kaotatakse teisel. Ehk aitab seegi asjaolu seletada linnupopulatsioonide suhtelist stabiilsust, pisinäriliste populatsioone limiteerivad faktorid on usutavasti aastaaegade lõikes palju sarnasemad ja hea aasta võib olla hea aasta läbi ja seega viia populatsiooni arvukuse kasvule?

-
 Territoriaalsusele spetsiifiline mehhanism tihedusest sõltuvuse ilmnemisel on asjaolu, et tiheduse tõustes kehvemad konkurendid tõrjutakse kehvematele territooriumidele, mis madalatel tihedustel on suisa asustamata - kehvematel territooriumidel on kehvem pesitsusedukus (või ka elumus) ja sealt siis see keskmise edukuse langus tulebki.

Katseline tõend on muidugi parem kui kümme korrelatiivset, ka katseid on tehtud:

-
 metstikal (must-kärbsenäpil) pesitsustiheduse tõstmisega (rohkem pesakaste) kaasneb väiksem kurn (pessa munetud munade arv) ja väiksem lennuvõimestunud poegade arv. Usutav põhjus on toidukonkurents.

-
 korduvalt on näidatud, et katseliselt (kas teaduslikel eesmärkidel või nt “kullisõja” tagajärjel”) vähendatud tihedusega populatsioonides on kõrgem pesitsusedukus, madalam suremus ja immigratsioon ületab emigratsiooni. 

Toidubaas (food supply) kui limiteeriv faktor
Bioloogilist tausta natuke:

-
 lindude võime ressursse (rasvana) varuda sõltub oluliselt kehasuurusest - suured linnud saavad seda edukalt teha (mitmed hanelised ei toitu pesitsusperioodil üldse), väikesed värvulised seevastu mitte - ega ela üle päeva-paari söömata;

-
 mitmed linnud soetavad ka kehaväliseid varusid (st peidavad nt pähkleid kooreprakku)  - tihased, puukoristajad, rähnid ja näärid. Ekstreemsel juhul katab varutud toit 80% linnu talvisest vajadusest.

Toidubaasi mõju pesitsusedukusele on ilmseim kullilistel, eriti pisinärilistest toituvatel liikidel

-
 karvasjalg-viul 0 kuni 4 poega pesa kohta sõltuvalt saakloomade arvukusest;

-
 kolme-nelja-viiekordsed erinevused on tavalised ka teistel kullilistel (7.1).

-
 aga ka muudel lindudel: putuktoidulistel värvulistel, kanalistel, kakulistel.

Seda on näidatud ka katseliselt

-
 toidu lisamine mõnel juhul võimalik;

-
 toidu vähendamine mõnel juhul võimalik;

-
 pesakondade suurendamine ja vähendamine;

-
 vanalinnu kadumise uurimine - et seeläbi uurida, kuidas vähenenud toidu kohaletoimetamine poegade saatust mõjutab;

Pesitsusedukus väheneb:

-
 pesitsemine jäetakse vahele;

-
 väiksemad kurnad;

-
 madalam poegade elumus;

-
 vähem teisi kurnasid.

Kui oluline on toidupuudus vanalindude suremuse põhjustajana?

-
 ehk mõnikord, sest 35% surnult leitud  tuuletallajatest ja 40% loorkakkudest Inglismaal olid nälginud;

-
 siiski enamasti ei tuvastata uurimustes nälgimist olulise surmapõhjusena, kuigi siin on probleem jälle eri faktorite koosmõjus - nälginud lind langeb kergemini kiskja ohvriks;

-
 on näiteid, kus (talvine) suremus sõltub toidu ohtrusest (7.1).

Ruumis ilmnev funktsionaalvastus - paljud linnud valivad pesitsusterritooriumi vastavalt toidu hulgale;

-
 väga selge puude seemnetest toituvatel vintlastel (siisike, urvalind, käbilind). Puude seemnesaak varieerub tugevalt ja eri piirkondades eri moodi. Nende lindude eri aastate pesitsuspaigad võivad olla üksteisest isegi tuhandete kilomeetrite kaugusel (7.2);

-
 paljudel põhjapoolsetel röövlindudel, juba Kesk-Soomes sõltub soorätsu, kõrvuka rätsu ja tuuletallaja esinemine väga tugevalt uruhiirte populatsioonitihedustest. Kaugemal põhja pool karvasjalg-viu, vöötkakk ja lumekakk - ehk need siis liiguvad ja valivad pesitsusterritooriumi tuhendete kilomeetrite ulatuses. Kodukakk ja händkakk on seevastu paiksed ja lülituvad ümber alternatiivsetele saakloomadele.

-
 on näiteid sellistest ümberpaiknemistest ka putuktoidulistel värvulistel, näidatud eelkõige seoses putukate hulgisigimistega - outbreak- piirkondades ka pesitsevaid linde rohkem. 

Siiski - toidu hulga mõjust populatsiooniparameetritele ei saa üheselt järeldada, et toidubaas mõjutab populatsiooni tasakaalulist tihedust - sest mõju võib jällegi olla kompensatoorne - mingi muu tihedusest sõltuv faktor võib toidubaasi efekti tasa teha. Ses mõttes on probleemitum uurida korrelatsiooni toidu hulga ja lindude arvukuse vahel (7.6, 7.7), mida on ka leitud, kuid jällegi - korrelatiivsel uurimusel on alati korrelatiivse uurimuse viga - me ei tea, kas tegelik mõjutaja on toidu hulk või mingi toidu hulgaga korreleeruv parameeter. On ette võetud ka töid, milles on uuritud lisatoitmise mõju populatsiooni tihedusele (see mis varem räägitud oli üksikutele demograafilistele parameetritele) - ja rasvatihase populatsiooni arvukus tõesti tõuseb, kui talvel neid toita, samas kui tedre puhul pole sellist efekti saavutatud.

Pesitsuspaigad limiteeriva faktorina
 - tulevad eelkõige jutuks selliste suluspesitsejate puhul, kus linnud endale ise õõnsusi ei uurista (osa tihaseid, metstikk, aed-lepalind, kakud, kosklad jt.). Noortes metsades on õõnsustega puid vähe, vanades metsades palju rohkem. Metsatulekahjud on ka faktor, mis tekitab püsti seisvaid surnud puid ja seeläbi õõnsusi.


Korrelatiivseks tõendiks õõnsuste limiteerivuse kohta on suluspesitsejate suurem tihedus vanades metsades (pilt 8.2).


Rohkelt on ka katselisi tõendeid ja igaüks võib sellise katse ise teha - pesakastide ülesriputamine noorde metsa tõstab suluspesitsejate tihedust seal oluliselt. Siiski pole kastide asustatud piisavaks tõendiks selle kohta, et pesapaikade arv oli limiteeriv - ehk linnud lihtsalt kolisid kastidesse ümber ja populatsiooni arvukus ei tõusnudki (sageli eelistab lind hästi tehtud pesakasti looduslikule õõnsusele). 


Muudest lindudest tulevad kõne alla kaljudel pesitsejad ja ehk ka näiteks kotkad, kes vajavad suuri puid. Kaljudel pesitses looduslikult enamik pääsukeste liike, kes nüüdseks on peamiselt inimtekkelistele objektidele üle kolinud ja millega on kaasnenud ilmselt vägagi järsk tõus nende liikide populatsioonitihedustes. 

Kisklus (predation)

Põhilised linde murdvad kiskjad on 

- imetajad (meil rebane, kass, kärplased, Ameerikas ka pesukaru);

- röövlinnud (meil raudkull, kanakull, värbkakk, aga ka kajakad ja varesed),

-

 lõuna pool ka nt ahvid ja maod, eriti pesade rüüstajatena,

peale ‘põhiliste’ on väga palju loomi, kes linnupesa ära söövad, kui see neile ette jääb.

Enamus lindude kiskjaid on generalistid, tõelise spetsialismi juhud on harvad (miski hüljes sööb miskeid pingviine), siiski esineb funktsionaalset spetsialismi põhjaaladel - kui alternatiivset saaki lihtsalt võtta pole, nt jahipistrik toitub lumepüüst Arktikas. Palju linde miski kiskjaliigi poolt ära süüakse, sõltub siis nii linnu enda arvukusest (III tüüpi funktsionaalvastus näiteks) kui ka alternatiivse saaklooma arvukusest (pilt 8.2 näitab).

- kisklus on eriti oluline pesade (ehk siis munade ja poegade) hukkumise põhjus, ca 50% pesi süüakse (rüüstatakse, nagu öeldakse) keskeltläbi ära, sinikaelal isegi ca 85%. Üldiselt on maas pesitsejad kõige kalduvamad ära söödud saama, järgmiseks need linnud, kelle pesad on puudel-põõsastel ja viimases järjekorras suluspesitsejad. 

- kiskluse osast vanalindude suremust põhjustava faktorina on selgust palju vähem - seda seepärast, et kus asja uuritud, on küll enamasti leitud, et suurem hulk linde lõpuks kiskja küüsis sureb, aga vägagi tõenäone on, et need on eelkõige need linnud, kes olid nõrgemad (haiged, näljas või lihtsalt ilma territooriumita) ja seega neist sigijaid poleks niikuinii olnud. 

- kiskluse mõju populatsionidünaamikale võib seega sageli olla olematu kuni vähene. Selline on olukord ühes uuritud rabapüü populatsioonis Shotimaal, kus näidati, et kiskjad tabasid pea eranditult territooriumita mittepesitsevaid linde ja nende mõju pesitsevate paaride arvule seal nõmmel oli seetõttu olematu. Sama lugu raudkulli mõjuga värvulistele Inglismaal (pilt 9.7.). Niisugune olukord on teoreetilisemate mudelite (vt eespool) kontekstis tõlgendatav nii, et refuge density (st tihedus, millest allpool on kõik saakloomad kiskjale kättesaamatud) võrdub keskkonna kandevõimega. Kui see oleks rangelt nii, siis vastav mudel ennustaks lausalist stabiilsust saaklooma populatsioonitihedustes,

- üldisem on ehk siiski olukord, kus kiskja osaleb populatsiooni reguleerimisel ehk keskkonna kandevõime determinatsioonis. Ehk siis kiskja populatsiooni olemasolu korral on keskkonna kandevõime saaklinnu populatsiooni jaoks madalam. Seda näidatud näiteks nurmkana puhul Inglismaal - kisklus (eelkõige pesade rüüstamine ja vareste ja harakate poolt) tekitab negatiivset tihedusest sõltuvust ja see sõltuvus on piisavalt tugev tagamaks ainsa faktorina nurmkana populatsioonide regulatsiooni. Kiskjate eemaldamisel tõusis tasakaaluline populatsioonitihedus kõrgemale tasemele, siis asusid toimima muud tihedusest sõltuvad faktorid (eelkõige emigratsioon).

Lotka-Volterra võnkumised pole lindude puhul tüüpilised, seda eelkõige seetõttu, et kiskjad on vaid harva spetsialistid. Siiski - eriti arktilistel aladel tuleb selliseid asju ette. Eriti nii, et lindudel hakkab halvasti minema siis, kui Lotka-Volterra rütmis võnkuvate näriliste arvukus hakkab langema - vahepeal arvukaks saanud kiskjad lülituvad ümber lindudele kui alternatiivsele saakloomale (pilt 9.9), sellest oli vist ka hiireloengus juttu.

Parasiidid ja haigustekitajad
Kuigi parasiitide ja haigustekitajaid (viirused, bakterid, algloomad, mitmesugused ussid) on leitud kõikidel sellest seisukohast uuritud linnuliikidel, pole nende mõju lindude populatsioonidünaamikale enamasti suur. Seda eelkõige seetõttu, et parasiidid on evolutsioneerunud oma peremeest võimalikult vähe kahjustama - sõltub ju parasiitide endi edukus peremeesorganismi ja -populatsiooni edukusest. Selline kohastumine (koevolutsioon) on olnud võimalik seetõttu, et parasiidid on (erinevalt siis kiskjatest) sageli spetsialiseerunud ühele peremeesliigile. Sellest spetsialist olemisest järeldub ka see, et mõnikord võib peremees-parasiit interaktsioon viia regulaarsete võnkumiste tekkele (näide rabapüüst ja tema ussist oli toodud kiskja-saaklooma teooria loengus). Tavalisem on siiski olukord, kus parasiidid ei mõjuta linnupopulatsiooni dünaamikat või siis nihutavad keskkonna kandevõimet veidi allapoole - viimase kohta pole katselisi andmeid, kuid asi tundub tõenäone. Katselisi andmeid on vähe eelkõige seetõttu, et pole selge, milline on parasiitide “iseseisev” osa suremuse põhjustajana - parasiitide käes kannatavad sageli ka muul põhjusel nõrgemad isendid, kes oleksid tõenäoliselt niikuinii surnud (kompensatoorne suremus). Parasiitide arvukuse manipuleerimine looduslikus elupaigas on aga väga raske ülesanne. On siiski ka näiteid, kus parasiidid on viinud linnupopulatsiooni väljasuremisele - seda aga siis, kui parasiit on kallale läinud uuele peremeesliigile ja parasiidi kahjulikkust vähendavat mõlemapoolselt kasulikku  koevolutsiooni pole toimunud, nii kahjustas seal saarestikus varem mitte esinenud haigus tugevalt Havai saare linnupopulatsioone.


Pikemalt siinkohal lindude pesades elavatest ektoparasiitidest - sest tegu on üsna linnukeskse asjaga. Nimelt on linnupesades hulk putukaid (kirpe, lutikaid  ja kärbeste vastseid) ja lestasid, kes kõik linnupoegadel verd imevad. Peale poegade lahkumist jäävad nad pessa talvituma ja ootavad järgmisel kevadel uusi linde. Asja on uuritud mitmel pääsukeseliigil, kes siis samu pesi mitmel aastal asustavad. On leitud, et sellised ektoparasiidid vähendavad oluliselt lindude pesitsusedukust - poegade tervisenäitajad on kehvemad ja neid lennuvõimestub vähem. Linnud oskavad vältida kõrge parasiidikoormusega pesi ja parasiitidest lahti saamist peetakse ka uute pesade ehitamise ja koguni kolooniate hülgamise põhjuseks.
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