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Kokkuvote

Liigirikkuse laiuskraadilise gradiendi pohjused

Liigilise mitmekesisuse laiuskraadiliseks gradiendiks nimetatakse liigirikkuse kasvu voi
bioloogilist mitmekesisust, mis esineb poolustelt troopikani. See on iiks enim tunnustatud
mustreid dkoloogias. Madalamatel laiuskraadidel esinevat suurt mitmekesisust ja korgematel
laiuskraadidel esinevat vidikest mitmekesisust TUritatakse seletada just 1dbi mitmekesisuse

laiuskraadilise gradiendi.

Seletuseks on pakutud palju erinevaid hiipoteese, mis jaotatakse peamiselt abiootilisteks
(geograafilised ja kliima hiipoteesid), biootilisteks (kiskluse ja konkurentsi hiipotees) ja
evolutsioonilisteks (evolutsioonilise kiiruse, muuseumi, hilli ja troopikast vilja levimise

hiipotees) hiipoteesideks.

Vilja on pakutud véga palju erinevaid hiipoteese, kuid tildisele selgusele, mis tdpselt pohjustab
liigirikkuse laiuskraadilist gradienti, pole veel joutud. Igal hiipoteesil on palju eelduseid ja
puuduseid ning enamasti leiab igale hiipoteesile nditeid ka vastupidistest olukordadest. Siiski
vOib ndha monda seaduspéra, nditeks suur, iihtlase kdrge temperatuuriga piirkond, nagu on
troopika, sobib hdsti uute liikide evolutsioneerumiseks. Seega voib jareldada, et need tingimused
aitavad kaasa troopikas esinevale suurele liigirikkusele. Kuna troopikast véljaspool selliseid

tingimusi ei esine, vOib see olla pohjus, miks nendes kohtades ei ole nii palju liike.

Mirksonad: bioloogiline mitmekesisus, evolutsioon, kliima, troopika, hiipoteesid



Summary

Causes of latitudinal gradient in species diversity

The increase in species richness that occurs from the poles to the tropics, often referred to as
latitudinal diversity gradient, is one of the most widely recognized patterns in ecology.
Latitudinal diversity gradient is used to expalin the low diversity at high latitudes and high

diversity at low latitudes.

There are many hypotheses suggested to explain the gradient. These hypotheses can bea divided
to abiotic (geographic and climate hypotheses), biotic (predation and competition hypotheses)
and evolutionary (evolutionary speed hypothesis; Museum, Cradle and Out of the tropics

hypotheses) hypotheses.

Despite the suggested hypotheses, there is no clarity in the mechanisms that underlie the
latitudinal gradient. Every hypothesis has a lot of assumtions and drawbacks and there are
counterexamples against most of those hypotheses. However, some constitutionality can be
found, for example large, steady high temperature region as the tropics, is well suited for the
evolution of new species. It can therefore be concluded that these conditions contribute to the
high species richness that occurs in the tropics. Since such conditions does not exist outside of

the tropics, it may be a reason why there are not so many species in these places.

Keywords: diversity, evolution, climate, tropics, hypotheses
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Sissejuhatus

Mitmekesisuse laiuskraadilise gradiendi pdhjustest ja evolutsioonist aru saamine aitab teadlastel
selgitada tdnapdeva geograafilisi erinevusi bioloogilises mitmekesisuses ning ennustada liikide

kohastumist kliimamuutustele. Néiteks tehes ennustusi liikide levimise ja véljasuremise kohta.

Mitmekesisuse miédr on troopikas suurem kui kuskil mujal, kuid ei ole selge, kas liike parineb
rohkem troopikast (Hé&lli hiipotees), troopikas on véljasuremise méir madalam (Muuseumi

hiipotees) vo1 molemat (Mannion 2014).

Valisin selle teema, kuna litkide ja mitmekesisuse uurimine on huvitav teema ja mitmekesisuse
gradiendi teema on asjakohane ka tdnapdeval. Kuigi seda teemat on juba palju aastaid uuritud, ei

ole veel iildisele selgusele joutud ja selle tottu on selle teema uurimine vajalik.

Tutvustan oma t60s siiani pakutud hiipoteesid liigirikkuse laiuskraadilise gradiendi kohta ning

toon vilja nii hiipoteese toetavad faktid kui ka erandid ja vastukdivused.



1 Liigirikkuse laiuskraadiline gradient

Bioloogilise mitmekesisuse kasv poolustelt ekvaatori suunas on vanim ja iiks peamisi musterid,
mis késitleb elu Maal (Brown & Lomolino 1998, Rosenzweig 1995). Biolooge on huvitanud
liigirikkuse laiuskraadiline suurenemine poolustelt ekvaatorini alates sellistest teadlastest nagu
Darwin (1859) ja Wallace (1878). Kuigi seda mustrit margati juba 19. sajandi alguses, ei olda
veel tdnapdevalgi liigirikkuse laiuskraadilisest gradiendist tdielikult aru saadud. Liigirikkuse
laiuskraadilise gradiendi seletuseks on pakutud rohkem kui 100 hiipoteesi, millest enamus
sisaldavad mitmeid eelduseid, on omavahel seotud voi on liiga spetsiifilised {ihe organismigrupi
vOi piirkonna suhtes. On selge, et troopikas erakordselt korge liigirikkus voi teisest kiiljest
vaadates, aladel viéljaspool troopikat voib olla erakordselt madal liigirikkus (Blackburn & Gaston
1996). kuid liigirikkuse mustrid peavad 10ppkokkuvodttes sdltuma mehhanismidest (liigiteke,
véljasuremine ja levimine), mis otseselt muudavad parasvootme ja troopika alade liikide arvu,
kuid siiani puuduvad rahuldavad selgitused sellele liigirikkuse erinevusele (Jablonski et al. 2006,

Mittelbach et al. 2007).

Liigirikkuse laiuskraadilises gradiendis esineb ka erandeid ja on hésti teada, et see gradient voib
soltuda ruumilisest ulatusest ja taksonoomilisest hierarhiast (Willig et al. 2003). Kaasaegsed
andmed néditavad, et laiuskraadiline gradient kehtib peaaegu kdigi suuremate maismaa ja vee
taksonite puhul (Rohde 1992, Willig et al. 2003, Currie et al. 2004). Paljudel imetajatel on
suurim liigirikkus troopikas (Kaufman 1995), samas kui monedel putukatel esineb vastupidine
laiuskraadiline gradient (Kouki et al. 1994). Enamus informatsioonist parineb maismaa voi mere
Okostlisteemidest, samas kui magevee kalad on saanud vihe tdhelepanu, kuigi magevees elutseb
20% maakera selgroogsete liikidest (Rohde 1998). Jargnevates peatiikkides keskendun taimede
liigirikkuse laiuskraadilisele gradiendile, toon aga hiipoteese toetavaid voi timberliikkavaid

nditeid ka teistest organismirithmadest.



2 Liigirikkuse laiuskraadilise gradiendi seletamiseks pakutud

hiipoteesid

Liigirikkuse laiuskraadilise gradiendi seletamiseks pakutud hiipoteesid jagunevad kdige laiemalt

abiootilisteks, biootilisteks ning ajaloolisteks ja evolutsioonilisteks.

Abiootilised hiipoteesid jagunevad geograafilisteks hiipoteesideks ja kliima hiipoteesideks.
Geograafiliste hiipoteeside alla kuuluvad pindala hiipotees, mis véidab, et suuremal pindalal elab
rohkem liike ning kesk-domeeni efekti hiipotees, mille pohjal liikide levila keskosas (ekvaatoril)

on liigirikkus kdige suurem.

Kliima hiipoteesid jagunevad kolmeks. Karmi kliima hiipoteesi kohaselt on troopikas rohkem
litkke, sest seal valitsevat sooja ja niisket kliimat taluvad rohkemad liigid kui mujal valdavat
kiilmemat kliimat. Kliima stabiilsuse hiipotees véidab, et stabiilse kliimaga aladel elavad liigid ei
saa sealt vilja levida kuna nad ei talu viljaspool esinevaid kliimmuutusi. Kliima perioodilise

kdikumise hiipoteesi kohaselt muutub kliima Milankovitch'i tsiiklite tottu.

Biootilised hiipoteesid jagunevad konkurentsi hiipoteesiks ja kiskluse hiipoteesiks. Konkurentsi
hiipoteesis on mitmekesises keskkonnas suur bioloogiline konkurents liikide vahel. Kiskluse
hiipoteesi kohaselt on troopikas palju kiskjaid, kes hoiavad liikide populatsioone ja nendevahelist

konkurentsi kontrolli all.

Evolutsioonilised ja ajaloolised hiipoteesid jagunevad evolutsiooni kiiruse hiipoteesiks,

muuseumi hiipteesiks, hélli hiipoteesiks ja troopikast vilja levimise hiipoteesiks.

Evolutsiooni kiiruse hiipotees véidab, et korgem temperatuur tdstab liigitekke miédra ja
mutatsioonide sagedust. Hélli hiipoteesi kohaselt parineb suurem osa liike troopikast. Muuseumi
hiipoteesi kohaselt levivad liigid troopikast vilja ja evolutsioneeruvad, sdilitades troopikas nende
algsed liigi variandid. Troopikast vilja levimise hiipotees vdidab, et troopikas on suur liigitekke

maidr ja seal tekkivad liigid levivad aja jooksul troopikast vilja.



2.1 Abiootilised hiipoteesid

2.1.1 Geograafilised hiipoteesid

2.1.1.1 Pindala hiipotees

Pindala hiipotees eeldab, et kuna troopilised alad on suuremad kui mittetroopilised, elutseb
troopilistel aladel rohkem liitke. Seda vOimendab asjaolu, et troopika limbritseb ekvaatorit,
moodustades lihe pideva piirkonna, samas kui parasvodtme ja polaaralad molemal poolkeral on

tiksteisest isoleeritud (Mannion 2014).

Probleemiks pindala hiipoteesi puhul on tdhelepanekud, et tinapdeva tundra, kus on viike
liigirikkus, katab suurema ala kui teised mittetroopilised piirkonnad ja et 70% maismaast asub
pohjapoolkeral, kuid selle liigiline mitmekesisus ei ole piisivalt kdrgem kui 1dunapoolkeral

(Mannion 2014).

Pindala hiipoteesi mehhanismiks pakutakse seda, et suurematel aladel peaks olema suurem
liigitekke madr ja vidiksem véljasuremise kiirus ning see vOib podhjustada erinevusi
mitmekesisuse tasemetes parasvootmes ja troopikas (Terborgh 1973, Rosenzweig 1995). Pindalal
on eeldatavasti positiivne moju liigiteke méérale sellepdrast, et suuremad alad tagavad suuremad
litkide levilad ja suurem ala pakub tdendolisemalt litkidele suuremat 6koloogilist heterogeensust
ja/voi jagavad geoloogilised barjddrid suurema ala vdiksemateks osadeks (Rosenzweig 1995).
Kui ala kasvab, voib viheneda viljasuremise tdendosus, kuna tduseb populatsiooni keskmine
suurus ja suureneb liikide levikuala. Kuid nagu maérkisid Chown ja Gaston (2000), see lihtne
argument pindala mojust laiuskraadilise mitmekesisuse gradiendi evolutsioonile ignoreerib
asjaolu, et kui liigiline mitmekesisus kasvab, siis populatsiooni suurus ja litkide levikualad

vOivad viaheneda.

Liigirikkus kasvab ala suurenedes ka sellepirast, et ala pindala kasvades kasvab ka elupaikade,
bioomide vdi biogeograafiliste regioonide arv selle sees (Willig et al. 2003). Suurematel aladel

on niisiis mitmekesisemad elupaigad, mis lihtsustab spetsialiseerumist, kohanemist ja liigiteket



(Willig et al. 2003). Ruggiero (1999) toetas ka seda hiipoteesi ulatusliku statistilise analiiiisiga
imetajate gradientidest Louna-Ameerikas, kus ta kontrollis troopiliste liikide olemasolu
mittetroopilistes bioomides. Seevastu Rohde (1997, 1998) ei pea ala laiuskraadilise
mitmekesisuse mojutajaks. Néiteks, vdiksemad troopilised alad Euraasias sisaldavad palju
rohkem mageveekalade litke kui suuremad alad parasvootmes. Lisaks, ulatuslikus siivamere
bioomis koos praktiliselt konstantse temperatuuriga toetab vaid murdosa liikidest, mis esinevad

sellest palju viiksemas troopilises osas.

Troopika hdlmab enamiku maakera praegusest mandri pinnast (Terborgh 1973) ja seda
tdhelepanekut on kasutatud, et toetada pindala hiipoteesi mitmekesisuse laiuskraadilise gradiendi
evolutsiooni kohta (Rosenzweig 1995). Kuid nagu mérkisid Fine ja Ree (2006), troopilised ja
véljaspool troopikat asuvad alad on evolutsiooni kdigus olnud erineva pindalaga. Seega, koik
pindala hiipoteesid peavad votma arvesse korrelatsioone aja ja ruumi vahel. Lisaks, liigitekke
madr ei pea alati kasvama koos ala suurusega (Chown & Gaston 2000). Suurte levikualadega
liikidel voib olla suurem levimise voime ja laiem keskkonna taluvuse méair (Jablonski & Roy
2003). Need on omadused, mis vdivad vdhendada liigitekke tdendosust, hdlbustades geenitriivi.
Niiteks leiti gastropoodide perekonnal kriidiajastu l0pust tugev negatiivne korrelatsioon

liigitekke mééra ja ala suuruse vahel (Jablonski & Roy 2003).

2.1.1.2 Kesk-domeeni efekti hiipotees

Kesk-domeeni efekti hiipoteesi pakkusid algselt vélja Colwell ja Hurtt (1994). See hiipotees
toetub juhuslikule ndhtusele, et kui segada liikide levikualad geomeetriliste piirangute sees, siis
leidub alati koige suurem kattuvus keskel. Seega eeldatakse, et ka liigirikkuse maksimumid
nihkuvad oma geomeetriliste piirangute keskosa - ekvaatori - suunas (Colwell & Lees 2000,

Colwell et al. 2004).

On viidetud, et kesk-domeeni efekt on kdige sobivam null mudel, mille vastu liigirikkuse
empiirilisi mustreid testida (Colwell & Lees 2000, Jetz & Rahbek 2001) ja selle domeeni
piirangud liikide levikule on pohjus liigirikkuse gradiendiks (Willig & Lyons 1998, Colwell &
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Lees 2000).

Hetkel kéib wveel arutelu selle {ile, kas kesk-domeeni efekt pohjustab mitmekesisuse
laiuskraadilist gradienti, sest empiirilised tdendid selle kohta on sageli ndrgad (Zapata et al.

2005).

2.1.2 Kliima hiipoteesid

Kliimat peetakse iildiselt liigirikkuse laiuskraadilise gradiendi peamiseks mojutajaks (Klopfer

1959, Rohde 1992, Mannion 2014).

Moned teadlased véidavad, et rohkem liike on seal, kus kliima on soojem ja niiskem (Klopfer
1959, Mannion 2014), teised, kus kliima on stabiilsem (Klopfer 1959, Klopfer & MacArthur
1960). Moned autorid oletavad, et rohkem litke on kohtades, kus keskkond on produktiivsem
(Connell & Orias 1964). Mitmekesisuse gradiendid on seotud ka selliste keskkonnateguritega
nagu temperatuur ja niiskus (Fischer 1960). Ka bioomide mitmekesisus maal ja merel on suurim
suhteliselt korge ja plisiva temperatuuriga kliimades, mida leidub niiteks troopikas, ja vdheneb
jark-jargult sesoonsemas ja kiilmas kliimas, mis valitseb kdrgematel laiuskraadidel (Fischer

1960).

Nii Darwin (1859) kui ka Wallace (1878) tegid ettepaneku, et kohastumised parasvootmes on
reguleeritud karmi kliima poolt, samas kui kohastumised troopilistes piirkondades on tingitud
biootilistest interaktsioonidest: stabiilses ekvatoriaalses piirkonnas ei ole primaarset voitlust
kliimaga. Ka Dobzhansky (1950) pakkus, et suhteliselt leebe, stabiilne troopiline kliima soosib
kohasusi vastuseks biootilistele interaktsioonidele, samas karm parasvootme kliima soosib

kohasusi fuusilisele keskkonnale.
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2.1.2.1 Karmi kliima hiipotees

Uks kliimaga seotud hiipotees on kliima karmuse hiipotees, mis viidab, et laiuskraadiline
mitmekesisus voib esineda lihtsalt sellepérast, et vihesed liigid suudavad fiisioloogiliselt taluda
tingimusi, mis esinevad suurematel laiuskraadidel, kui neid, mis on véiksematel. Sest kdrgematel
laiuskraadidel on sageli kiilmem ja kuivem kui troopilistel laiuskraadidel (Malik et al. 2015).
Currie et al. (2004) leidis vea selles hiipoteesis, viites, et kuigi on selge, et kliima tolerantsus
vOib piirata liikide levikut, on sellest hoolimata ndha, et liigid sageli puuduvad aladelt, mille

kliima on neile sobiv.

Troopika saab rohkem piikesevalgust kui teised alad, mis soodustab taimede suurenenud
produktiivsust. See vOib kaasa tuua suuremad taimede kui primaarsete produtsentide elujoulised
populatsioonid, mis omakorda toetab litke korgemal toiduahelas (Mannion 2014). Selle
mehhanismi kriitika pdhineb asjaolul, et suurem paikesekiirguse hulk troopikas suurendab kiill
produktiivsust ja biomassi, aga ei seleta, miks see biomass tuleks jaotada rohkematesse

indiviididesse ja need indiviidid rohkematesse liikidesse (Blackburn & Gaston 1996).

Korgemad temperatuurid troopikas vdivad pohjustada ka lithemat generatsiooniaega ja kdrgemat

mutatsioonide mééra, hoogustades liigiteket (Rohde 1992).

2.1.2.2 Kliima stabiilsuse hiipotees

Sarnaselt karmi kliima hiipoteesile, on kliima stabiilsust pakutud laiuskraadilise mitmekesisuse
gradiendi pohjuseks (Klopfer 1959, Mannion 2014). Troopikas on palju vidiksem aastaajaline
varieeruvus kui véljaspool troopikat, mis vOib pohjustada selle, et troopilised liigid ei suuda

toime tulla varieeruva abiootilise keskkonnaga (Mannion 2014).

See hiipotees vididab, et kuna kdrgematel laiuskraadidel on pigem muutlik kliima, siis liigid, mis
seal elavad, on vdimelised taluma suuremaid keskkonnamuutuseid. Nendel liikidel peaksid seega

olema laiemad nisSid ja nad peaksid suutma levida lile laiemate klimaatiliste tingimuste. Need
11



jareldused on kooskodlas Janzeni (1967) ennustustega, et méekurud kujutavad endast suuremat
fiisioloogilist takistust troopilistele organismidele kui parasvodtme liikidele, sest troopilistel
organismidel peaksid olema kitsamad nissid. Kui kliimatingimused varieeruvad laiuskraaditi, siis
liigid, mis esinevad iile suurte laiuskraadide vahemike, peaksid definitsiooni jirgi kogema
suuremat {ildist kliimatingimuste ulatust, aga mitte tingimata igas konkreetses elupaigas. Kliima
muutlikus esineb {ile laiuskraadide, iile korguste ja ookeani siligavuskihtide mitmel pool

maailmas (Janzen 1967, Stevens 1989).

Uks selle hiipoteesi mehhanisme on, et samas kui ebastabiilne keskkond vdib suurendada
viljasuremisi vO1 vilistada spetsialiseerumise, siis stabiilne keskkond vdimaldab liikidel
spetsialiseeruda kindlale ressursile, lubades neile kitsamaid nisSe ja lihtsustades liigiteket
(Klopfer 1959). Asjaolu, et parasvodde on muutuvam nii aastaajaliselt kui ka geoloogilises
ajaskaalas, vOib olla pohjuseks, miks parasvodtmes on vidiksem liigiline mitmekesisus kui

troopikas (Malik et al. 2015).

Teiseks mehhanismiks on pakutud seletada kliima stabiilsust organismide, mitte keskkonna
seisukohalt. Nimelt selleks, et elus piisida ja edukalt keskkonda &ra kasutada, peab liik olema

piisavalt kohanemisvoimeline (Pianka 1966).

Kliima stabiilsuse hiipoteesi kriitika pohineb asjaolul, et pakutud mehhanismidel on palju
erandeid. Naiteks esineb viike liigirikkus sageli stabiilses keskkonnas nagu troopiline méetipp
(Brown & Lomolino 1998). Lisaks on paljudes suure liigilise mitmekesisusega elupaikades
ebastabiilne kliima, nditeks hooajaliste sademetega troopilistes piirkondades (Brown &

Lomolino 1998).

2.1.2.3 Kliima perioodilise kéikumise hiipotees

Maa orbiidi ja poodrlemistelje perioodiline muutus tekitab méargatavat kliima muutust ajaskaalal
10 - 100 000 aastat, mida nimetatakse Milankovitch'i tsiikliks. Dynesius & Jansson (2000)

mirkisid, et Milankovitch'i tsilkkel on suurem suurematel laiuskraadidel ja jéreldasid, et need
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orbiidi muutusest mojutatud kliimamuutused voiksid soodustada neid liike, millel on suurem
levimisvdime ja mis seega saavad valida soodsamaid elutingimusi. Suurem levimisvdime voiks
omakorda vdhendada liigitekke méédra parasvootmes, soodustades {iildisemaid kohastumusi
(Dynesius & Jansson 2000). Paraku puuduvad selle hiipoteesi otsesed empiirilised testid ja ei ole
selge, kuidas vdiks eristada kliima looduslikku kdikumist laiuskraadilise erinevuse pdhjusena
teistest mehhanismidest (Mittelbach ef al. 2007). Milankovitch'i vOnkumised ja liikide
suurenenud levimisvoime suurematel laiuskraadidel voib mdjutada ka viljasuremiste kiirust
(Mittelbach et al. 2007). Viljasuremise méar on eeldatavasti kdrgem suurematel laiuskraadidel
suuremate klimaatiliste variatsioonide tottu, kuid liikide suuremad levilad v6ivad vdhendada
véljasuremise tdendosust (Dynesius & Jansson 2000). Haffer (1969) niitas, et kiitmamuutused
koos Pleistotseenis toimunud jddtumistega hdlbustasid liigiteket véikestel laiuskraadidel, sest
liigid koondusid troopikasse asustamata kuivadele aladele. Need Pleistotseenis toimunud
muutused on liiga hilised, et tekitada mitmekesisuse gradienti, mis on kestnud iile 100 000 aasta
(Crame 2001), kuid need voivad aidata kaasa praeguste mitmekesisuse mustrite kujunemisele.
Kuid paliinoloogiliste andmete alusel kahtlevad teadlased Amazonase kuivuses Pleistotseeni ajal

(Colinvaux et al. 1996).
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2.2 Biootilised hiipoteesid

Wallace (1878), Dobzhansky (1950), Fischer (1960) ja MacArthur (1969) pakkusid vilja, et
biootilised interaktsioonid on soodustanud troopika suure liigirikkuse teket. Dobzhansky (1950)
tegi ettepaneku, et suhteliselt healoomuline, stabiilne troopiline kliima soosis kohastumisi
biootilistele interaktsioonidele ja ta vaatas looduslikku wvalikut troopikas kui "loomingulist

protsessi, mis vOib viia uute elukorralduste tekkimisele".

Biootiliste interaktsioonide suurem tdhtsus voib suurendada nis$ide hulka, mille abil litke saab
eristada (Vermeij 2005). Kuna iga uus nissi telg toob kaasa geomeetrilise kasvu voimalike
nis$ide arvus (MacArthur 1969), siis biootiliste interaktsioonide suurem tdhtsus vdiks oluliselt
suurendada voimalusi diferentseerumisele ja seega ka liigitekkele. Lisaks, koos suureneva
troopilise liigirikkusega védheneb keskmine liikide tihedus, seega peaks olema suurem
juhuslikkus liigilises koosseisus. Erinevused kohalikus koosluses vdivad soodustada erinevaid
kohasusi igas isoleeritud populatsioonis, kui liigid arenevad koos kohapeal, mis voib tekitada

palju suurema varieeruvuse kohasustes ja palju suurema liigitekke voimaluse (Thompson 1994).

Kas biootilised interaktsioonid on troopikas tugevamad kui parasvodtmes? Coley ja Barone
(1996) leidsid oluliselt suurema herbivooria médra troopika puudel, vaatamata troopiliste

taimede korgemale herbivooria vastasele kaitstusele.

Dobzhansky (1950) véidab, et troopikas on abiootiline keskkond elusorganismidele kahtlemata
soodsam: vihmametsades on vaja suhteliselt vihe panustada, et kindlustada toit, ja niib, et toidu
kogus on harvem piiravaks teguriks populatsiooni kasvule troopilistel liikidel kui see on
mittetroopilistele. Aga bioloogiline keskkond troopikas on tdendoliselt karmim ja ndudlikum:
organismid peavad olema valvel, et nad ei nakatuks parasiitidega (Dobzhansky 1950). Seega
muudab asjaolu, et abiootiliselt soodsaid keskkondi asustab reeglina palju liitke, nende

omavahelised suhted vdga keerulisteks (Dobzhansky 1950).

Empiirilised uuringud biootiliste interaktsioonide kohta modda laiuskraadilist gradienti on
andnud erinevaid tulemusi. Paljud uuringud on toetanud ideed, et kiskluse, herbivooria ja

parasitismi tase on korgem viikestel laiuskraadidel (Morrow & Fox 1989, Pennings et al. 2007).
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Kuid paljud vuringud on leidnud vastupidiseid tulemusi (Gaston et al. 2004, Adams & Zhang
2009). On saadud ka ilma selge mustrita tulemusi: Peco et al. (2014) leidis, et seemnete

draso0mise médr selgrootutel kasvab laiuskraadiga, aga vdheneb selgrootute puhul.

Vazques ja Stevens (2004) tulid pohjaliku meta-analiiiisiga mutualistlike ja antagonistlike
interatsioonide kohta mere ja maismaa keskkondades jéareldusele, et on vihe tdendeid laiuskraadi
ildisest mojust nissi laiusele ning selle kohta, et troopilised interaktsioonid oleks seetottu vihem

spetsialiseerunud.

Uusim meta-analiiiis nditab, et enamus siiani kogunenud empiirilistest tdenditest ei toeta ideed, et
interaktsioonid on iildiselt troopikas tugevamad vdi rohkem spetsialiseerunud (Moles & Ollerton

2016).

Biootiliste interaktsioonide hiipoteesiga on tihedalt seotud biootilise vastastikmdju hiipotees, mis
ennustab, et tunnused, mis on seotud biootiliste interaktsioonidega, peaksid arenema troopilistes
taksonites kiiremini kui parasvootme omades. Biootiliste vastastikmdjude hiipotees on
praktiliselt uurimata nii teoreetiliselt kui ka katseliselt. Et seda hiipoteesi testida, tuleks uurida
tunnuste lahknevuse ulatust parasvootme ja troopika taksonite vahel, funktsioonina geneetilisest
kaugusest, vOi hinnata tunnuste evolutsiooni kiirust kasutades fiilogeneetilisi meetodeid (Collar
et al. 2005). Tulemused nditaksid, kas biootilised vastastikmdjud toetavad kohasuste arengut

rohkem troopikas kui parasvootmes (Mittelbach et al. 2007).

2.2.1 Konkurentsi hiipotees

Konkurentsi hiipoteesile panid aluse Dobzhansky (1950) ja Williams (1964) t66d. Selle
hiipoteesi algne idee oli selles, et looduslik valik parasvootmes on kontrollitud peamiselt
fiiisilise keskkonna ohtlikkusest, samas kui bioloogiline konkurents muutub {iha olulisemaks
osaks evolutsioonist troopikas. Selle tdttu on suurem piirang toidutiiiipidele ja elupaiga nduetele
troopikas ning rohkem liike saab koos eksisteerida iihises elupaigas. Mitmekesisemates

keskkondades on konkurents ressursside pdrast tugevam ja nis$Sid védiksemad. Dobzhansky
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(1950) rdhutab, et looduslik valik votab troopikas teistsuguse suuna, sest seal esineb harva
organismide surmaga ldoppevaid katasroofilisi loodusndhtusi nagu pdud ja kiilm. Ta mérgib, et
katastroofiline suremus pohjustab tavaliselt valikut suurenenud sigivuse ja/vdi kiirenenud arengu
ja paljunemise, mitte konkurentsivoime ja liikidevaheliste koostoimete suunas. Dobzhansky
(1950) ennustab, et troopilised liigid on kdrgemalt arenenud ja omavad peenemaid kohasusi kui
parasvootmes elavad liigid, kuna neil on rohkem suunatud suremus ja konkurentsi suurem

osatdhtsus.

Dobzhansky (1950) toob niite troopilisest metsast, mis oma arvukate puuliikidega toetab
paljusid putukaliike, millest igaiiks toitub iihest vo1 mitmest taimeliigist. Teisest kiiljest aga, mida
rohkem on konkureerivaid liike tihel territooriumil, seda vihem avatuks muutub kooslus nendele
liikidele hdivamiseks. Kui puudub konkurents, siis liigid kipuvad tditma kdik elupaigad, mida
nad on vdimelised kasutama. Kui on olemas konkureerivad liigid, siis igatiks neist on sunnitud
tagasi podrduma nendesse elupaikadesse, millega nad on kdige paremini kohastunud ja kus neil

on suur tdendosus ellu jidda (Dobzhansky 1950).

Fischer (1960) maérgib, et konkurents organismide vahel troopikas on nii ilmne sellepérast, et
liikide hulk seal on vdga suur. Ta védidab ka, et kui bioomis on vdike mitmekesisus, siis suur osa
konkurentsist toimub sama liigi isendite vahel (Fischer 1960). Seda efekti suurendab see, kui
liigid annavad palju jérglasi, nagu teevad paljud korgematel laiuskraadidel elavad taimed ja
loomad. Ka on pakutud, et troopiliste loomade ilmselge hédbelikkus ja varjamine kinnitavad fakti,

et isendite vahel on d4rmiselt terav konkurents (Dobzhansky 1950).

Samas on tdnapdevaks teada, et iilalkirjeldatud konkurentsi mehhanismid ei ole iile
organismiriihmade iildkehtivad ning puudutavad parimal juhul ainult limiteerivast sarnasusest
tingitud konkurentsi (MacArthur & Levins 1967). Ténapéeval eristatakse ka teisi konkurentsi
tiilipe nagu nditeks norgemate konkurentide véljatdrjumine, mille heaks nditeks on
liihemakasvuliste taimede viljatdrjumine valguskonkurentsis (HilleRisLambers et al. 2012).
Sellega seoses vOib viita, et konkurentsi hiipotees laiuskraadilise mitmekesisuse gradiendi

pOhjustajana on suures osas uurimata.
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2.2.2 Kiskluse hiipotees

On viidetud, et kiskjaid (ja/voi parasiite) on rohkem troopikas ja et need hoiavad tksikuid
saakpopulatsioone piisavalt kontrolli all, et alandada konkurentsi taset nende vahel (Paine 1966).
See langenud konkurentsi tase vodimaldab uute vahepealsete saagi tiilipide lisandumist ja

kooseksisteerimist, mis omakorda toetab uute kiskjate teket.

Selle hiipoteesi kohaselt on konkurents saakloomade vahel troopikas ndrgem kui parasvootmes.
Seega oleks voimalik teha test nende kahe hiipoteesi - kiskluse ja konkurentsi hiipoteesi - vahel,
tingimusel, et konkurentsi tugevus on mdddetav. Samuti, kui kiskluse hiipotees peab paika, siis
koosluse struktuur peaks nihkuma koos mitmekesisuse laiuskraadilise gradiendiga. Kui kooslus
levib modda gadienti ja muutub mitmekesisemaks, siis peaks tdusma ka kiskjaliikide osakaal.
Toendid sellise nihke kohta troopilises keskkonnas médda mitmekesisuse gradienti on andnud
Grice ja Hart (1962). Need autorid esitavad andmeid, mis nditavad, et kiskjaliikide hulk mere
zooplanktonis kasvab koos mitmekesisuse laiuskraadilise gradiendiga. Sarnane nihe koosluse
struktuuris iseloomustab ka sisalike maapealset liigilise mitmekesisuse gradienti PGhja-Ameerika
korbetes (Pianka 1966). Fryer (1959, 1965) on viitnud, et kisklus suurendab migratsiooni ja

liigiteket, mille tagajérjel suureneb liigiline mitmekesisus monedel Aafrika jérve kaladel.
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2.3 Ajaloolised ja evolutsioonilised hiipoteesid

Ajalooliselt ja evolutsiooniliselt voib liigirikkuse laiuskraadilist gradient vaadelda soltuvana
kahest tegurist: kui kiiresti liigid tekivad ja kui kiiresti nad vélja surevad (Jablonski et al. 2006).
Nende kahe teguri kiiruse ja omavaheliste kombinatsionide kirjeldamiseks on piistitatud

erinevaid hiipoteese.

2.3.1 Evolutsiooni kiiruse hiipotees

Rohde (1992) pakkus vilja evolutsioonilise kiiruse hiipoteesi, mis leiab, et liigirikkus suureneb
troopika suunas, sest temperatuur pohjustab liigitekke médra tdusu. See tdhendab, et temperatuur
tostab evolutsiooni kiirust. Temperatuuri laiuskraadilistest mustritest tuleneb liihem generatsiooni
aeg, korgem mutatsioonide miir ja kiirenenud valikusurve troopikas, mis koos suurendavad

liigitekke mééra ja selle tagajérjel ka liigirikkust (Rohde 1992).

Rohde (1992) kisitles kolme pohilist seletust molekulaarse evolutsiooni maéérale: lithem
generatsiooni aeg, temperatuuri otsene moju mutatsioonimddrale ja mutatsioonimééra
kiirenemine fiisioloogiliste protsesside kiirenemise tottu. Neid seletusi on niitidseks laiendatud ja
tapsustatud; lisatud on metabolismi mdar, UV-kiirguse ja populatsiooni suuruse mdju (Crame
2002, Clarke & Gaston 2006). Et tdielikult mdista, kuidas molekulaarse evolutsiooni méér voiks
mojutada liigirikkuse gradienti, on oluline aru saada, kuidas ja miks need niitajad vdivad iildse

mojutada molekulaarse evolutsiooni mééra.

Rohde (1992) néitas iiht selle hiipoteesi ndrka kiilge: pdlvkondade arv aastas on mone taksoni
puhul tdepoolest negatiivses seoses laiuskraadiga (troopikas on rohkem pdlvkondi), aga

lithikesed generatsiooniajad ei vii alati kiiremale evolutsiooniméérale.
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2.3.2 Muuseumi hiipotees

Muuseumi hiipoteesi kohaselt on troopikas konstantne liigitekke méddr ja madal véljasuremise

maéér, mis kokku pohjustavad suurema liikide arvu (Jablonski ef al. 2006).

Muuseumi hiipotees oletab, et kui keskkond, kus liigid tekivad, ei muutu aja jooksul véga palju,

siis seal sdiluvad algsed liigid ning selle tdttu on troopikas suurem liigirikkus (Laursen 2013).

Muuseumi hiipoteesi mehhanismiks on pakutud ka seda, et kui suurema geograafilise levikuga
liigid on tunduvalt piisivamad ja sellised leviku ulatused on tiiiipilised troopikas, siis troopika
peaks toimima kui mitmekesisuse muuseum, kus on madal viljasuremise kiirus (Chown &

Gaston 2000).

Samas on véidetud, et kuigi troopika on oma olemuselt muuseum pikemaajalise stabiilsuse tottu,
siis see stabiilsus voib olla hoopis evolutsioonilise vananemise ja liigitekke puudumise tagajirg

monedes taksonites (mis voib 1dppkokkuvdttes tihendada suuremat stabiilsust; Fjeldsa 1994).

Modned autorid on aga ndidanud, et troopikas on liikide véljasuremine siiski suhteliselt sagedane
ndhtus (Stenseth 1984). Seega troopilised liigid (vdhemalt troopilise vihmametsa liigid) peaksid
plisima ainult lithikese (geoloogilise) aja jooksul. Selle tulemusena v3ib troopilist vihmametsa
pidada halvaks muuseumiks. Kuid kuna troopilises vihmametsas on rohkem liike kui
parasvootme boreaalsetes metsades, vOib see suurem liikide arv troopikas viia arvamusele, et

troopika on hea muuseum (Stenseth 1984).

Stebbins (1974) viitis, et troopika on muuseum sellepdrast, et troopilised taksonid on looduses
primitiivsed. Ténapédevase siistemaatika jérgi, kus taksonid on maédratletud liigitekke
evolutsioonilise aja, mitte iildiste sarnasuste jirgi, tdhendab see, et troopika on muuseum, sest
seal on ebaproportsionaalselt suur arv plesiomorfseid taksoneid (need, mis sdilitavad primitiivsed

omadused, samal ajal aga puuduvad neil evolutsiooni jooksul saadud omadused).

Jablonski et al. (2006) niitasid, et troopika on muuseum selles mottes, et enamustel
mittetroopilistel taksonitel on troopiline paritolu. Aga nad néitasid ka, et praecgu eksisteerivatest

perekondadest on mittetroopilised perekonnad tavaliselt vanemad. See niitab, et mittetroopilistel
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aladel voib olla madalam viljasuremisméddr sugukonna kohta. Kui see on tdsi, siis troopika ei
oleks muuseum vastavalt viljasuremise middra kriteeriumitele. Et teha kindlaks, milline
geograafiline piirkond on muuseum véljasuremismaiéra kriteeriumite jargi, tuleb teada troopiliste
ja troopikavéliste alade endeemide suhtelisi viljasuremise kiiruseid. Jablonski et al. (2006)
hindasid troopiliste endeemide viljasuremise kiirust, aga ei suutnud eristada véljasuremise mééra

mittetroopilistel endeemidel ja kosmopoliitsetel taksonitel.

2.3.3 Halli hiipotees

Troopika kui hélli mudelis on liigitekke méadr troopikas korgem kui parasvodtmes ja

véljasuremise mair on konstantne (Jablonski et al. 2006).

On leitud, et enamike suuremate taksonite puhul ndib troopiline vihmamets olevat pigem
mitmekesisuse héll kui muuseum, sest liigiteke on prognooside kohaselt troopikas suurem kui
enamikes teistes maailma piirkondades (Stenseth 1984). Leiti, et troopilisi vihmametsi
iseloomustab pidev korge midraga evolutsioon, samas kui boreaalseid metsi iseloomustab
ebaiihtlane evolutsioon. Samas ei sobi troopiline vihmamets siiski ideaalseks hélli mudeliks, sest

seal on ka kdorge ka véljasuremise méér (Stenseth 1984).

Jablonski et al. (2006) tegid kindlaks, et enamus mere kahepoolmelistest, kes ilmusid maakerale
viimase 11 miljoni aasta jooksul, tekkisid troopikas: uuringu tulemused niitasid, et olenemata
sellest, kus nad tdnapdeval elavad, leidus rohkem kui 70% uuritud kahepoolmelistest esmalt
troopikas. See nditab, et troopika on tdendoliselt peamine hill iilejddnud maailma
kahepoolmeliste mitmekesisusele. Leidude pdhjal vaib ka vdita, et troopikas on véljasuremine
vihem tdendoline: 11 miljoni aasta jooksul on troopikas vilja surnud ainult 30 kahepoolmelist,
viljaspool troopikat aga 107 (Jablonski ef al. 2006). Troopikas toimuvatel viljasuremistel voivad
aga olla kaugemaleulatuvad tagajérjed, sest katkeb peamine uute liikide tekke allikas, mille tottu

voib viheneda bioloogiline mitmekesisus kogu maailmas (Jablonski et al. 2006).

On leitud ka, et hilli hiipoteesi kohaselt v3is véike hulk litke rdnnata troopikasse enne, kui nad
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mitmekesistusid paljudeks uuteks liikideks (Laursen 2013). On pakutud, et kui mingi liigiriihm
parineb viljastpoolt troopikat, levib aga troopikasse ning mitmekesistub seal, ja kui osad
tekkinud liikidest rdndavad taas troopikast vilja, siis oleks troopikaviline ala hilliks kdrgemal
taksonoomilisel tasandil. Samas troopika oleks hill madalamal taksonoomilisel tasandil

(Marshall 2006).

Hélli hiipoteesi testimine on natuke raskendatud sellepdrast, et liikide ajaloolised ja
evolutsioonilised andmed troopilistelt aladelt vdivad olla liinklikud, mistdttu keskmine taksonite
vanus vOib tunduda noorem. Ka on troopilisi fossiile vihem uuritud kui parasvodtme omi
(Jablonski 1993, Smith 1994) ja need séilivad troopilises kliimas halvemini (Smith 1994). Seega
voivad tunduda troopilised taksonid nooremad kui sarnased taksonid parasvédtmes (Smith

1994),

2.3.4 Troopikast vilja levimise hiipotees

Troopikast vélja levimise hiipotees véidab, et troopilised piirkonnad on evolutsiooniliselt korge
liigitekke médra ja madala véljasuremise médraga ning liigid liiguvad ajalooliselt troopikast vélja

mittetroopilistele aladele (Jablonski et al. 2006).

Troopikast vilja levimise hiipotees (Jablonski e al. 2006) véidab, et kuigi enamus klaade parineb
troopikast, kipuvad nad laiendama oma levikut parasvodtme laiuskraadidele, muutes
laiuskraadilised iileminekud fililogeneetiliste liinide vahel tavaliseks ja pohjustades suure osa

parasvootme taksonite parinemise troopikast (Jansson et al. 2013).

Globaalne kahepoolmeliste perekondade analiilis viimase 11 miljoni aasta jooksul toetab
troopikast vilja levimise mudelit, sest enamus kahepoolmeliste taksoneid périneb troopikast ja

on levinud sealt pooluste poole, kaotamata oma elupaiku troopikas (Jablonski et al. 2006).

Mairkimisvdirne ajaline viivitus (~5 mega aastat) troopiliste klaadide tekkel ja nende sisenemisel
parasvootmesse viitab sellele, et troopikast védlja levimine on klaadide alusel harva esinev.

Klaadid, millel on troopikas suurem mitmekesisuse méér, laienevad koige tdendolisemalt
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troopikast vélja. See viitab sellele, et korge liigitekke maar soodustab troopikast vilja levimise
diinaamikat. Kuigi temperatuuri taluvuse suurenemine on oluline troopikast vilja levimisel, siis
enamusel lile laiuskraadide levinud klaadidel on troopikas ruumiliselt {ihtne temperatuuri taluvus

(Jablonski et al. 2013).

Perekondades, mis ilmusid troopikasse hilises Miotseenis-Pleistotseenis ja seega ilmselgelt
osalesid troopikast vilja levimise diinaamikas, domineerib tdnapdeval mittetroopiline
mitmekesisus. Liike, mis esinevad nii troopikas kui ka véljaspool troopikat, nimetatakse
sildliikideks (ingl. k. bridge species). 95% tidnapdevastest perekondadest, mis esinevad nii
troopikas kui véljaspool, sisaldavad vdhemalt {ihte elavat sildliiki ning sildlitkide arv {iletab
eranditult mittetroopiliste liikide arvu enamikes nendes perekondades lédbi kogu Kenosoikumi

(Jablonski et al. 2013).

Ténapidevase sildliikide jaotuse pdhjal ei saa kindaks teha, kust need liigid périt on. Kuid
Jablonski et al. (2013) uuringu pdhjal on 69% liikidest, mille kdige varasemad fossiilid
parinevad troopikast, tdnapdeval sildliigid. See viitab sellele, et paljud sidliigid péarinevad
troopikast ja levivad korgematele laiuskraadidele, kandes seega oma perekonnad troopikast vilja

(Jablonski et al. 2013).

[Imselt médravad paljud tegurid seda, millised klaadid troopikast vélja levivad. Perekondade ja
likkide laienemine troopikast vélja vOib tuleneda seega lihtsalt liigitekke survest — suurem
liigiteke troopikas annab suurema potensiaalse populatsiooni, mis kannaks klaadi pooluste
suunas (Simberloff 2009). Alternatiivselt voib troopikast vilja levivatel klaadidel olla tavaline
liigitekke midr, aga neil on palju geograafiliselt laialt levinud ja seega véljasuremisele

vastupidavaid liike (Jablonski ef al. 2013).
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Arutelu

Mitmekesisuse laiuskraadilise gradiendi seletamine on biogeograafidele ja 6koloogidele raske
ilesanne. Pakutud on palju erinevaid hiipoteese, mis nditab, et ei ole leitud iihte kindlat toimivat
mehhanismi. Igale hiipoteesile leidub liikide leviku hulgas moni erand ja mdoned mehhanismid

sisaldavad mitmeid eeldusi, et need iildse toimiks.

Pindala hiipoteesi kohaselt on rohkem liike suure alaga piirkondades, nagu seda on troopika
(Mannion 2014). Aga kuna ka niiteks tundra ala on suure pindalaga, aga seal on vihe liike
(Mannion 2014), siis see hiipotees ei saa vdga hésti paika pidada. Ka asjaolu, et kui {ihel suurel
alal tekib palju uusi liike, siis peaksid liikide levikualad vdiksemaks muutuma (Chown & Gaston

2000), ei toeta seda hiipoteesi.

Kesk-domeeni efekti hiipotees viidab, et liikide levikualade kattuvus on kdige suurem levila
keskosas (ekvaatoril) (Colwell & Lees 2000, Colwell et al. 2004). Kuna selle hiipoteesi kohta on

vihe toendeid ja vastuvditeid, siis praecguste andmete pohjal v4ib seda hiipoteesi tdeseks pidada.

Kliima karmuse hiipoteesi kohaselt on troopikas rohkem liike, sest iilejddnud aladel valitsev
kliima ei ole paljudele liikidele talutav (Malik et al. 2015). Kuna troopikas olev soe ja niiske
kliima arvatavasti sobib paljudele liikidele, tundub see hiipotees vdga sobilik. Aga leidub ka
olukordi kus mingil alal on liigile sobilik kliima, aga selles kohas ei esine seda liiki, nagu leidsid

Currie et al. (2004).

Kliima stabiilsuse hiipoteesi kohaselt on liikke rohkem kohas, kus on véike aastaajaline
varieeruvus (Mannion 2014). Kuna troopikas on véga iihtlane kliima, siis seal elavad liigid ei ole
voimelised sealt vilja levima teistes piirkondades esineva varieeruva kliima tdttu (Mannion
2014). Troopikas saavad liigid seega kohaneda viiksematele nisSidele, samas kui viljaspool
troopikat asuvad liigid peavad toime tulema ka kliimast tingitud muutustega (Klopfer 1959).
Sellele hiipoteesile on ka paar vastuvéidet, nditeks mones stabiilse kliimaga alal esineb vihe liike
(Brown & Lomolino 1998) ja hooajaliste sademetega troopilistes piirkondades esineb palju liike

(Brown & Lomolino 1998).

Kliima perioodilise koikumise hiipotees viidab, et Milankovitch'i tsiiklitest tulenevad
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kliitmamuutused voiksid soodustada suurema levimisvdimega liike (Dynesius & Jansson 2000).
Suurem levimisvdime soodustab ka iildisemaid kohastumusi, mis seletaks miks parasvodtmes on
viike liigitekke mddr (Dynesius & Jansson 2000). Kuna iihel liigil on palju erinevaid
kohastumuse tunnuseid, siis iga uus kohasus ei tekita kohe uut liiki ja kuna troopikas on liigid
viheste kohastumustega, voib uus kohastumus tekitada uue liigi. Seda, kas see hiipotees on tdene
vOi mitte, on raske kontrollida, sest Milankovitch'i tsiiklite periood on viga pikk ja ajalooliste

andmete leidmine selle kohta on arvatavasti viga raske.

Konkurentsi hiipoteesi kohaselt on troopikas suur bioloogiline konkurents (Dobzhansky 1950).
Selle tottu on seal suurem piirang toidutiiiipidele ja elupaikadele ning seega saab rohkem liike
koos eksisteerida. Aga konkurents troopikas v3ib olla suur ka sellepérast, et liike on véga palju.
Tanapédevaks on ka teada, et see mehhanism pole iildkehtiv ja eristatakse ka teisi konkurentsi
tiiipe nagu nditeks ndorgemate konkurentide véljatdrjumine (HilleRisLambers ef al. 2012), mille

puhul liigirikkuse laiuskraadiline gradient on veel uurimata.

Kiskluse hiipoteesi kohaselt on troopikas rohkem kiskjaid, kes hoiavad saagipopulatsioone
kontrolli all (Paine 1966). Kuna troopikas on palju liike, siis kiskjatel on vdimalus
spetsialiseeruda ja seega on ka vdimalik paljude uute kiskjaliikide teke. Seega paljude
taimtoiduliste loomaliikide arv voiks toetada suurenenud kiskjaliikide arvu ja seega on see

hiipotees troopikas toetatud.

Evolutsiooni kiiruse hiipotees véidab, et liigirikkus kasvab troopika suunas kuna temperatuur
pohjustab liigitekke méira tdusu (Rohde 1992). Samas on leitud ka, et polvkondade arv aastas
voib kiill olla negatiivses seoses laiuskraadiga, aga lithikesed generatsiooniajad ei vii alati

kiiremale generatsiooniméérale (Rohde 1992).

Muuseumi hiipoteesi kohaselt on troopikas konstantne liigitekke mair ja madal viljasuremise
miir (Jablonski et al. 2006). Samas voib keskkonna stabiilsus olla evolutsioonilise vananemise
ja liigitekke puudumise tagajirg (Fjeldsa 1994). On ka nididatud, et troopikas on liikide

viljasuremine suhteliselt sagedane ja seega on troopika halb muuseum.

Halli hiipotees véidab, et troopikas on korge liigitekke méér ja konstantne viljasuremise maér
(Jablonski et al. 2006). Samas on vihmametsas ka kdrge viljasuremise méér (Stenseth 1984).

Kuna hélli hiipoteesi on raske testida ajalooliste andmete liinklikuse tottu (niiteks fossiilid
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sdiluvad troopilises kliimas halvemini kui parasvéotmes), siis on taksonite vanust raske hinnata

ja hiipoteesi keeruline kontrollida.

Troopikast vilja levimise hiipoteesi kohaselt on liigid périt troopikast ja levivad sealt vélja
(Jablonski ef al. 2006). Kuna troopikast on leitud palju algsete tunnustega liike (Jablonski ef al.
2006) ja troopika ldhedusest mitmeid arvatavasti nendest edasi evolutsioneerunud liike

(Jablonski et al. 2013), on see hiipotees praegu arvestatav.

Kokkuvotvalt voib 6elda, et vdlja on pakutud palju hiipoteese, aga iildisele selgusele pole veel
joutud, sest enamustele hiipoteesidele leiab ka mitmeid vastuvéiteid. Ka on enamus hiipoteese
veel 10puni uurimata ja andmed nende kohta on liinklikud. Uurimist vajaksid veel niiteks
biootilised hiipoteesid, et saada paremini aru liikidevahelistest suhetest ja evolutsioonilised
hiipoteesid, sest vajalikke ajalooliseid andmeid ei ole veel piisavalt, et hiipoteese toetada. Niiteks
on biootiliste hiipoteeside puhul uurimata, kas biootiliste interaktsioonidega seotud tunnused
arenevad troopilistes taksonites kiiremini kui parasvootme omades. Tuleks uurida tunnuste
lahknevuse ulatust parasvootme ja troopika taksonite vahel, funktsioonina geneetilisest
kaugusest, v0i hinnata tunnuste evolutsiooni kiirust kasutades fiilogeneetilisi meetodeid.
Uurimata on ka konkurentsi hiipotees uue, alles hiljuti 6koloogias eristatud konkurentsitiiibi,
norgemate konkurentide viljatdrjumise puhul. Tédnapdevased molekulaarsed ja fiilogeneetilised
meetodid aitaksid selgitada biootiliste interaktsioonide ja evolutsiooniliste hiipoteeside

mehhanisme.
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