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Sissejuhatavaid tõdemusi
Jutt tuleb eelkõige herbivoorsetest putukatest, st sellistest putukatest kes toituvad elusatest taimedest. Arvukamad ja seeläbi olulisemad herbivoorsed putukad kuuluvad sarnastiivaliste (lehetäid, lehekirbud, tirdid), liblikaliste (valdava enamuse liblikate röövikud on herbivoorid), kiletiivaliste (alamselts pidevkehalised) ja mardikaliste seltsidesse (olulisematena poilased, kärsaklased, ürasklased ja siklased) (pilt 1). Enamasti on vastsed need, mis taimedel toituvad, mardikate puhul on sageli olulised taimede sööjad ka valmikud. Meeldetuletuseks, liblikate vastseid nimetatakse röövikuteks, lehevaablaste vastseid ebaröövikuteks ja mardikate vastseid tõukudeks.

Herbivoorsete putukate populatsioonidünaamika ülevaadet võib alustada tõdemusest, et maailm on roheline. See tähendab, et herbivoorsed putukad, vaatamata oma arvukusele ja mitmekesisusele, ei suuda enamasti oluliselt kahjustada oma toidubaasi, st rohelisi taimi Maa pealt ära süüa. Asjade sellisest seisust järeldub kaks olulist põhimõtet 


- herbivoorsete putukate populatsioonidünaamikas on ressursi hulk harva limiteeriv (keskkonna kandevõimet määrav) ega ole populatsioonide arvukuse oluliseks mõjutajaks (erinevalt vist valdavast enamusest selgroogsetest loomadest, võrdle lindudega!);


- herbivoorsete putukate omavaheline (nii liigisisene kui liikidevaheline) otsene konkurents on enamasti nõrk kuni olematu, putukad ei jõua üksteise eest taimi ära süüa ega konkureeri ka suurt millegi muu pärast.

Putukapopulatsiooni arvukust mõjutavad faktorid 

Nii nagu iga muu eluka puhul, nii on ka putukapopulatsiooni arvukust mõjutavad faktorid võimalik jagada suremust mõjutavateks faktoriteks ja sündimust (viljakust) mõjutavateks faktoriteks. 


Meie laiustel on olulisimaks suremust mõjutavaks puhtalt abiootiliseks faktoriks talvine külm. Paljude putukate talvituvad arengujärgud kannatavad küll -20…-30-kraadseid pakaseid, sellest suuremad külmad võivad saatuslikuks osutuda. Näiteks on talvine külm väga oluliseks hariliku hallavaksiku populatsioonide arvukuse mõjutajaks Lapimaal - mainitud liblika munad talvituvad puuokstel, üle 40-kraadine pakane tapab nad vähendades liigi arvukust laiadel aladel mitme suurusjärgu võrra (pilt 2). Ilma ja külma mõjuga võib tegemist olla ka veidi peenemal moel. Nimelt on enamusel putukaist talve üleelamiseks kohastunud vaid teatud kindel arengujärk (muna, vastne, nukk või valmik). Nii võivad mõõdukadki sügiskülmad kaasa tuua olulist suremust, kui nad saabuvad enne putukate vastavasse arengujärku jõudmist. Ei ole tüüpiline, et muud ilmastikufaktorid (palavus, vihm, tuul) põhjustaksid putukapopulatsioonides olulist suremust.


Mitmesugused biootilised faktorid on mõistagi põhiliseks eri arengujärkude suremuse põhjustajaks. Seletamata selge on seegi, et putukate kõiki arengujärke ohustavad kiskjad - linnud, sipelgad, ämblikud, röövmardikad (mune nt lepatriinud) ja -lutikad, sirelaste (sugukond kärbseid) valmikuid ka kiilid jne. Väiksemaid (nooremaid) vastseid ohustavad eelkõige röövputukad, suuremaid röövikuid linnud. Mis aga ei pruugi olla selge ega ilmne, on see, et vastsete suremus munast nukuni on enamasti parasjagu kõrge, pigem on vastsestaadiumi edukas läbimine erand kui reegel. Hiljutise herbivoorsete putukate demograafia üldistava ülevaate kohaselt jõuab "keskmise vastse" (üsna suvaline kategooria seal ülevaates) ikka keskmiselt 40 % isendeist, "suure vastse" ikka 25 % ja nukuni jõuab ehk 10% oma elu munana alustanud putukaist. Protsentidest absoluutsete arvude maailma jõudmiseks olgu märgitud, et herbivoorsete putukate viljakused on tüüpiliselt 100 ja 1000 muna vahel emase kohta. Mittetalvituva vabalt elava vastse areng kestab tavaliselt kuu kuni poolteist.


Peale kitsas mõttes kiskjate põhjustavad enamasti olulist (tüüpiliselt ehk vähemalt 20%-30%) ja sageli vägagi olulist suremust parasitoidid (-oidid ja mitte -iidid on nad sellepärast, et parasiidi definitsiooni kuulub, et ta ei tapa üldjuhul oma peremeest, parasitoidid ikka teevad seda lõpuks). Parasitoidid on putukad kiletiivaliste ja kahetiivaliste seltsidest (eelkõige, leidub muudegi seltside esindajaid). Tähtsamad kiletiivaliste parasitoide sugukonnad on käguvaablased (Ichneumonidae) ja juuluklased (Braconidae), sugukondi on aga veel mitmeid teisigi (nt Chalcididae, Pteromalidae). Tähtsaim kahetiivaliste parasitoidide sugukond on vastsekiinlased (Tachinidae). Liike on kõigis mainitud sugukondades väga palju, ainuüksi käguvaablasi on Eestis hinnanguliselt üle 2000 liigi. Parasitoidid võivad olla nii spetsialistid (st kasutavad vaid ühte või väheseid liike peremehena) kui generalistid (ei vali eriti ohvreid).


Kuigi parasitoidid pole päris parasiidid, nimetatakse nende (elu)tegevust ikkagi parasiteerimiseks. Parasitoidid parasiteerivad nii munades, vastsetes kui ka nukkudes, kuhu parasitoidide valmikud oma munad munevad. Parasitoidide vastsete areng lõpeb kas samas peremehe arengujärgus, kus see algas või alles järgmises. Sageli näiteks parasiteeritakse noori peremeesputuka vastseid, nukkumisvalmis parasitoidide vastsed väljuvad kas (peaaegu) täiskasvanud peremehe vastsest, nukkuvad selle kestade sisse (tekitavad nn. muumia) või lasevad peremehel nukkuda ja väljuvad ise alles peremehe nukust. Parasitoidide mitmetes rühmades esineb vastsete suguta sigimist - ühest munast saab alguse mitu kuni väga palju parasitoidi vastseid (polüembrüoonia). Esineb ka hüperparasitismi - herbivoori vastsetes elavates parasitoidide vastsetes võivad omakorda areneda teiste parasitoidide vastsed.


Herbivoorsete putukate vastsetel esineb muidugi ka mitmeid haigusi. Ökoloogiliselt olulisemad on nakkushaigused, nende hulgas on tuntumad viirushaigused, konkreetselt polühedroos.


Biootilistest suremuse faktoritest tuleb eraldi mainida taime kaitsemehhanismidest tingituid. Nii võib puhkevate pungade kleepuvus kaitsta neid noorte liblikaröövikute eest. Okaspuude vaik aitab tõrjuda üraskeid. Eriti keerulised on pahkasid moodustavate putukate ja nende peremeestaimede suhted. Pahk on putukapoolse manipulatsiooni tulemus - paneb taime koed vohama endale kasulikul moel. Samas on taime sisse kapseldunud putukavastne abitu taime vastumeetmete suhtes.


Eristada tasub veel putukate suremust mõjutavate faktorite rühma, mida võib kirjeldada kui abiootliste ja biootiliste faktorite koosmõjusid e. interaktsioone. Ehk teisisõnu, miski abiootiline ehk siis eelkõige ilmastikufaktor võib võimendada miski biootilise faktori toimet. Nii näiteks vajavad mitmete liblikate röövikud edukaks arenguks oma toidutaimede (puude) noori lehti, liblikamunade koorumine on seetõttu sünkroniseeritud pungade puhkemisega (pilt 3). Miski aasta ilmastikuolud võivad põhjustada olukorra, kus munad kooruvad pungade koorumisega võrreldes liiga vara. Sellisel puhul suureneb röövikute suremus, kuna nad ei saa kohe toituma asuda. Koorumisega hilinemine tõstab suremust omakorda seeläbi, et röövikud on sunnitud toituma lehtedel, mis on vanemad (arenenumad) kui see vastkoorunud röövikutele sobiv on.


Biootiliste ja abiootiliste faktorite interaktsioon võib väljenduda paljudel muudelgi viisidel. Nii on külma ilma puhul vastsete arenguperiood (tähelepanuväärselt) pikem (erinevalt siis püsisoojastest loomadest!, pilt 4, 4A), nad on seega kauem eksponeeritud kiskjatele. Kui kiskjateks on linnud, siis kiskluse intensiivsus ilmast oluliselt ei sõltu (röövputukate puhul sõltub)  ja vastsete elumus kannatab.


Putukate sündimust mõjutavate keskkonnafaktorite hulgas tõusevad tähtsale kohale need, mis on vahendatud valmiku kehasuuruse kaudu. Ehk siis keskkonnafaktor mõjutab sündimust seeläbi, et ta mõjutab valmiku kehasuurust ja seeläbi viljakust. Nimelt on emase putuka potentsiaalne viljakus (st maksimaalne munade arv, mida emane hea eluõnne korral muneda suudab)  sageli väga tugevas korrelatsioonis tema kehamassiga, mida tavaliselt väljendatakse nukukaaluna. Sageli võib see sõltuvus suisa võrdeline olla. Mainitud seos on eriti tugev putukatel, kelle valmikud ei toitu. Asjade selline seis on üsna loomulik - sellistel putukatel on kogu munade tootmiseks kasutada olev orgaaniline aine koorudes kaasas. Seevastu putukatel, kes kasutavad paljunemises olulisel määral valmiku toitumise teel saadud ressursse, näiteks päevaliblikatel, võib korrelatsioon kehakaalu ja valmiku potentsiaalse viljakuse vahel sootuks puududa.


Saavutatud nukukaal (ja seega ka potentsiaalne viljakus) sõltub omakorda enamasti kriitiliselt vastse kasvutingimustest. Keemilistelt ja füüsikalistelt omadustelt kehval toidutaimel on vastsete kasvukiirus madal ja sel puhul jäävad ka herbivooride nukukaalud väikesteks (pilt 5) - putukavastse võime kompenseerida kehva toidupoolist arengukestuse pikendamise läbi on miskipärast vähene. Mittetoituvate valmikutega putukatel järeldub sellest siis otseselt madal viljakus. Huvitaval (ja seni veel arusaamatul) kombel annavad jahedas kasvanud vastsed suuremaid valmikuid kui soojemates tingimustes kasvanud. Toidutaime kvaliteedi ja nukukaalu vahendusel võib ilmneda ka abiootiliste tegurite mõju viljakusele. Nii võib kuivus ja kuumus põhjustada taimel stressi, mis mõjutab taime kvaliteeti herbivoori toiduna. Seejuures võib kvaliteet nii langeda kui ka tõusta (viimast näit. taime kaitsemehhanismide nõrgenemise tõttu).


Keeruka käitumisega valmikute puhul sõltub realiseerunud viljakus (st mitu muna tegelikult ära muneda jõutakse)  ka munemisperioodi ajal valitsevast ilmast. Nii on näiteks päevaliblikad ja mitmed muud ektotermsed putukad aktiivsed vaid päikesepaistel, pilviste ilmadega nad ei lenda ega mune. Kui valmikute suremus sõltub temperatuurist vähem, jääb pilvise ilmaga viljakusest rohkem realiseerimata.  Selektiivse munemiskäitumisega putukate puhul võib realiseerunud viljakus sõltuda olulisel määral sobiva munemissubstraadi olemasolust. Nii näiteks ühed hästi uuritud pahkvaablased munevad vaid nende vastse arenguks hästi sobivatele teatud pajuliigi võrsetele; kui selliseid ei leidu, jäävad munad munemata. Olgu mainitud, et on rohkelt ka suisa mitteselektiivse munemiskäitumisega putukaid. Nii näiteks muneb käsnalainelane (metsakahjurina tuntud liblikas) oma munad suure kogumina täiesti valimatult puutüvedele või muudele sarnastele objektidele, sobiva toidutaime leidmine jääb röövikute hooleks. Sellisel puhul ei mõjuta realiseerunud viljakust ei toidutaimede parameetrid ega oluliselt ka mitte ilm - kogu oma munalasti kuhu iganes kiiresti maha panna jõuab iga ilmaga. 

Tihedusest sõltuvus

Oma mõju poolest populatsioonidünaamikale võib ülalloetletud suremust ja sündimust mõjutavad faktorid jagada (uuritava putukapopulatsiooni) tihedusest sõltuvaiks ja tihedusest sõltumatuteks faktoriteks. Tihedusest sõltuvad faktorid toovad populatsioonidünaamikasse deterministlikke elemente ehk siis korrapärasust, eelkõige nad siis hoiavad populatsiooni kindlates piirides, tihedusest sõltumatud faktorid põhjustavad enamasti stohhastikat ehk nn müra. Tihedusest sõltuvuse võib jagada negatiivseks (suurema populatsioonitiheduse korral on populatsiooni suhteline kasv aeglasem, negative density-dependence) ja positiivseks (positive density-dependence). Negatiivne tihedusest sõltuvus on eluslooduses üldlevinud ja seega üsna igav nähtus (kuigi muidugi oluline!), positiivse tihedussõltuvuse juhud ilmselt harvemad, aga see-eest huvitavad. Oma mõju poolest populatsioonidünaamikale võib tihedusest sõltuvad faktorid jagada tiheduse fluktuatsioone tekitavateks ja neid summutavateks. Siinjuures on oluline, kas faktori mõju sõltub populatsiooni tihedusest faktori toimimise hetkel või määrab mõju tugevuse populatsiooni tihedus miski aeg tagasi - ehk siis kas on tegemist ajanihkega (time lag) vt eespool.


Nii, putukapopulatsioonis põhjustavad negatiivset tihedusest sõltuvat suremust eelkõige putukate looduslikud vaenlased, kiskjad, parasitoidid ja haigustekitajad (top-down efektid). Õppimisvõimeliste selgroogsete kiskjate (eelkõige lindude) puhul realiseerub negatiivne tihedusest sõltuvus eelkõige funktsionaalvastuse (functional response) kaudu, st kiskja käitumise tasandil, tegemist on sel puhul siis III tüüpi funktsionaalvastusega. Nii panevad linnud tähele, milliseid saakobjekte on arvukalt ja "programmeerivad" ennast just neid otsima ja sööma. Sedaviisi tekibki negatiivne tihedussõltuvus - kui miskit liiki putukaid saab rohkem, suureneb kohe nende suremus (söödud isendeid isendi kohta). Asjaomane funktsionaalvastus võib ilmneda ka ruumis - linnud agregeeruvad saakputuka kõrge tihedusega laikudele. Selline funktsionaalvastus toimib ilma ajanihketa, reageerivad ju linnud saakobjektide olemasolevale tihedusele, mitte aga nende tihedusele mitme põlvkonna eest. Ilma ajanihketa negatiivne tihedussõltuvus summutab "tsükleid" (st perioodilisi populatsioonitiheduse võnkumisi) - nagu miski populatsioon hakkab kasvama, surutakse ta kohe alla. Siiski siiski - linnud ja muud selgroogsed kiskjad suudavad putukapopulatsiooni reguleerida vaid viimase üsna madalate tiheduste juures. Kui miskit putukat saab kole palju, jõuame üsna ruttu kohaliku linnupopulatsiooni funktsionaalvastuse küllastumiseni, aga linnupopulatsiooni arvuline vastus laseb ennast muidugi kaua oodata (väike r, vaata linnuloengu algust). Enamasti ehk polegi põhjust oodata linnupopulatsiooni arvukuse tõusu vastusena ühe üksiku saakputuka kõrgele arvukusele  - on ju linnud generalistid ja ühe putukaliigi tähtsus linnupopulatsiooni käekäigu määramisel enamasti tühine.


Parasitoididega on asi keerulisem: tuleb eristada uuritavale herbivoori liigile spetsialiseerunud parasitoidide mõju ja generalistide mõju. Spetsialist-parasitoidide puhul on oluliseks arvuline vastus (numerical response), tekib kiskja - saakloom liigipaar, mis vastavalt Lotka-Volterra võrranditele (vt eespool) viib mõlema populatsiooni arvukuse tsükliliste võnkumisteni. Seda siis, kui parasitoid on piisavalt arvukad oluliselt mõjutamaks peremehe populatsiooni. Nagu räägitud, on tsüklite tekke põhjuseks on ajanihke olemasolu arvulises vastuses - sõltub ju parasitoidipopulatsiooni arvukus peremehe populatsiooni arvukusest eelmises põlvkonnas, ehk meiemail siis enamasti eelmisel suvel. Siiski-siiski, selline loogika kehtib, kui parasitoidi ja peremehe põlvkondade kestused on võrdsed, kuid nii see alati pole. Nii võib ühe liblikapõlvkonna (ühe aasta) jooksul areneda suisa kolm parasitoidipõlvkonda (teada näiteks tähnik-võrkliblika ja tema ühe spetsialistparasitoidi kohta Soome uurimuste põhjal). Sellisel juhul võib parasitoidipopulatsiooni arvukus reageerida peremehe populatsiooni arvukusele kiiresti, st praktiliselt ilma ajanihketa ja sellisel juhul on jällegi tegemist tsükleid summutava ja mitte neid tekitava vastasmõjuga. Arvukuse tsüklilisi (st regulaarseid) võnkumisi on teada paljudel putukatel (pilt 6, 7), siiski pole enamasti üheselt selge, kas asja peamiseks põhjustajaks on parasitoidid või muud tegelased (nt viirused), parasitoidide mõju pole aga kindlasti mitte vähene.


Generalistparasitoidi puhul on tegemist tsükleid summutava mõjuga. On näidatud, et ka kiletiivalistel parasitoididel võib esineda funktsionaalvaste käitumise tasandil - nad võivad "ümber lülituda" kasutama hetkel kõige arvukamat peremeest. Lotka - Volterra tüüpi tsükleid ei teki generalisti puhul seetõttu, et generalistparasitoidi arvukus ei sõltu oluliselt ühe peremeesliigi arvukusest (Lotka - Volterra tsükkel eeldab mõlemapoolset mõju). Lugu on veidi teine, kui alternatiivseid peremehi pole kuskilt võtta, siis käitub ka generalistparasitoid nn funktsionaalse spetsialistina. See võib olla oluliseks põhjuseks, miks peremees-parasitoid tsüklid esinevad eelkõige liigivaestel põhjaaladel ja mäestikes.


Viirushaigused suremust põhjustava faktorina hakkavad olulist osa etendama enamasti vaid väga kõrgete populatsioonitiheduste korral, nii ja veelgi selgemalt nii on lugu ka toidupuudusest tingitud suremuse tõusuga. Ehk siis enamasti ei jõua putukaliigi populatsioonitihedus nii kõrgete väärtusteni, kus viiruste ja toidupuuduse mõju suremusele saaks oluliseks negatiivse tihedusest sõltuvuse komponendiks. Asja illustreerib oluline pilt 8, uuri seda hoolega ja saa aru! 


Siiani rääkisime negatiivsest sõltuvusest, mille tekitab kiskja-saakloom interaktsioon ehk siis herbivoori seisukohalt on tegu top-down regulatsiooniga (vt eespool loengutes). Kuigi taimse ressursi hulk on harva limiteeriv, võib selle kvaliteet seda olla ja seega on võimalik ka herbivoorsete putukate populatsioonide bottom-up regulatsioon.


Negatiivset tihedusest sõltuvust võivad põhjustada toidutaime reaktsioonid. Nii näiteks on teada, et peale taimeosade ärasöömist (näiteks lehtede osalist või täielikku eemaldamist - defoliatsiooni) herbivooride poolt võib taime kvaliteet (herbivoori toiduna) langeda (langeb putukavalmiku kaal ja seeläbi ka viljakus, ka suremus võib suureneda). Selline taimepoolne reaktsioon võib järgneda kiiresti ja mõjutada sama herbivooride põlvkonda, mis selle reaktsiooni põhjustas. Taime kvaliteedi langus võib ilmneda aga alles järgmisel suvel. Sellisel juhul avaldub negatiivne mõju alles järgmisele herbivoori-põlvkonnale ehk siis ajanihkega. Ilma ajanihketa taime kvaliteedi langus võib kaasa aidata tsüklite summutamisele, ajanihkega langus võiks tsükleid tekitada. Pole üheselt selge, kas herbivooride poolt indutseeritud taime kvaliteedi langus on taime adaptiivne kaitsereaktsioon või füsioloogiline paratamatus. Samuti pole selge, kui suur on selliste indutseeritud kvaliteedimuutuste roll looduslikes populatsioonides (enamus tõendeid kirjeldatud reaktsioonide kohta pärineb katselistest manipulatsioonidest). Taime kvaliteedi langus on ehk ilmseim näide sellest, kuidas tihedusest sõltuvus võib realiseeruda läbi viljakuse languse, langeb ju nukukaal ja seeläbi viljakus  (pilt 9).  


Putukatel esineb ka endogeenseid regulatsioonimehhanisme. Paljudel liikidel on tuntud ka nn. rühmaefekt, mis seisneb selles, et kõrge populatsioonitiheduse korral (vastsetel kontakti võimalus) arenevad väikesed valmikud ka siis, kui toitu ei napi või selle kvaliteet ei lange. Ka rühmaefekti põhjused pole üheselt selged, sageli (kuid mitte alati) võib tegu olla lihtsalt vastsete vastastikuse häirimisega. Mõningatel juhtudel võib putukate endi (enamasti valmikute) käitumine tekitada (lokaalselt realiseerunud) viljakuse  negatiivset tihedusest sõltuvust endogeense mehhanismina. Seda sel puhul, kui munev emane on tundlik mingitele märkidele kõrgest populatsioonitihedusest. Nii võib emane vältida munemist taimedele, kus juba ees on liigikaaslaste (või ka teiste putukate) mune või vastseid (või ka keemilisi märke sellest, et siia on juba munetud - nn. kairomoone). Pigem kui "hirm" taimse ressursi otsasaamise ees, võis sellise käitumise tekkimise evolutsioonis põhjustada vastsetevaheline kannibalism - herbivoorid pole vägagi sageli puhtad taimtoitlased. Liigikaaslaste kontsentratsioonile tundlikud emased emigreeruvad kõrge populatsioonitihedusega aladelt, mis siis põhjustabki negatiivse tihedusest sõltuvuse antud koha populatsiooni arvukuses. Selline mehhanism töötab ikka eelkõige "tarkade" valmikutega putukate puhul, st selliste puhul, kelle käitumine on piisavalt keerukas ja mobiilsus piisavalt kõrge.


Positiivne tihedusest sõltuvus putukapopulatsioonides võib realiseeruda mitmete erinevate mehhanismide kaudu. Üheks selliseks on kiskja küllastumine (predator satiation), st olukord, kus putuka arvukus tõuseb sedavõrd kõrgeks, et ületab elupaigas olevate kiskjate vajaduse (teist tüüpi funktsionaalvastus, vt ka eespool ja pilt 8). Piltlikult, alates sellest punktist, kui kõik kiskjad saavad kõhu ääreni täis, ei suurene enam kiskluse poolt põhjustatud absoluutne suremus putukapopulatsiooni arvukuse kasvades, suhteline suremus (putuka arvukusühiku kohta) aga langeb, suremus kiskluse läbi seega langeb populatsioonitiheduse tõustes. Kiskja küllastamisega põhjendatakse näiteks ühepäevikuliste valmikute koorumise sünkroonsust. On teisigi mehhanisme - positiivne tihedusest sõltuvus võib ilmneda hoiatusvärvusega putukate puhul (kui arvukus on piisav selleks, et kiskjad õpiksid putukaid vältima, suremus langeb) või taime aktiivsete kaitsereaktsioonide küllastamise korral (kui üraskeid saab väga palju, ei jõua okaspuud enam piisavalt vaiku eritada, oli ühes eelmises loengus juttu). Mõistagi ei saa positiivne tihedusest sõltuvus kesta kuigi kaua, miski lagi tuleb ikka vastu - kui mitte muu, siis ressursi ammendumine.


Peale tihedusest sõltuvate faktorite on putukapopulatsioonide dünaamikas mõistagi rohkesti tihedusest sõltumatuid faktoreid ehk müra. Keskse tähtsusega müratekitaja on kindlasti ilm, nii ei sõltu ju pakase poolt tapetud munade osatähtsus munade arvukusest, samuti ei sõltu ju halva ilma tõttu munemata jäänud munade hulk ühe päevaliblika kohta sellest, kui palju neid liblikaid seal oli. Laialt levinud arusaama kohaselt on enamikes putukapopulatsioonides põhiosa arvukuse muutustest seotud tihedusest sõltumatute faktoritega, tihedusest sõltuvad faktorid hakkavad olulist osa etendama siis, kui arvukus tõuseb väga kõrgeks või langeb väga madalale. Arvamus see paraku esialgu ongi - kvantitatiivne arusaam putukapopulatsioonide dünaamikast on seni veel väga puudulik. Aga igal juhul, putukate populatsioonidünaamika on ikka vägagi erinev eespool seletatud lindude populatsioonidünaamikast! 

Kommentaare sissejuhatavatele tõdemustele

Jutt algas tõdemusest, et maailm on roheline. Alati ja igal pool siiski pole. Aeg-ajalt tuleb siin-seal ette herbivoorsete putukate hulgisigimisi (outbreak), mida võib defineerida kui olukordi, kus putukapopulatsioon kahjustab oma ressurssi olulisel (praktikas: inimesele tähelepandaval) määral, äärmisel juhul võidakse näiteks puudelt lehed hoopis ära süüa. Hulgisigimised on rakendusliku putukaökoloogia keskne uurimisobjekt - on ju hulgisigivad putukad just need kahjurid, seda nii põllumajanduses kui metsanduses. Hulgisigimiste uurimise teoreetilisema poole keskseks küsimuseks on selgitada, miks, millal ja kuidas on negatiivne tihedusest sõltuvus ajuti nii nõrk või nii suure ajanihkega, et putukapopulatsioonid jõuavad tiheduseni, kus ressurss limiteerima hakkab. Tugevam ja väiksema hilinemisega negatiivne tihedusest sõltuvus tooks (ja enamasti toobki) putukapopulatsioonid tagasi madalamatele arvukustele ammu enne ressursi ammendumist. Hulgisigimiste uurimisel on keskseks küsimuseks enamasti just selgitada, miks arvukus tõuseb erandlikult kõrgeks. Hilisem langus on küll dramaatiline, kuid paratamatu - ülikõrge populatsioonitiheduse korral käivituvad kindlasti tugeva negatiivse tihedusest sõltuvusega regulatsioonimehhanismid. Sageli on hulgisigimiste lõppemisel oluline osa just nakkushaigustel - faktoril, mille tähtsus võib olla putukate "tavalise" arvukuse korral tühine.


Herbivoorsete putukate konkurents ressursi pärast on tõesti enamasti nõrk. Siiski -pole välistatud, et ühe liigi tegevus kahjustab ressursi kvaliteeti ka teise liigi jaoks (pilt 9).

 Eri liiki putukate populatsioonid võivad üksteist mõjutada ka vahendatud konkurentsi (apparent competition, vt varasemates loengutes). Sedatüüpi populatsioonidevaheline negatiivne vastasmõju ilmneb juhul, kui populatsioonidel on ühine looduslik vaenlane, mille arvukus sõltub ohvrite populatsioonide arvukusest. Ühe liigi populatsiooni arvukuse tõus võib viia loodusliku vaenlase arvukuse tõusule, mis omakorda pärsib teist populatsiooni. Putukamaailmas vahendavad sedatüüpi vastasmõju sageli (mitmele liigile ühised) parasitoidid.

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