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1. Sissejuhatus

Keriloomad (Ph. Rotifera) ja vesikirbulised (O. Cladocera) on magevee
zooplanktonikoosluste olulisemateks rithmadeks (Gilbert & Maclsaac 1991). Zooplankton on
kesksel kohal produtsentide ja konsumentide vahelises troofilises seoses. Keriloomad ja
vesikirbulised on head bioindikaatorid koos teiste zooplanktoni organismidega, sest nende
abil saab uurida veekeskkonna fiilisikalisi ja keemilisi tingimusi, mis pohjustavad muutusi
zooplanktoni kvalitatiivsetes ja kvantitatiivsetes parameetrites (Ladu et al. 2012).

Keriloomade ja vesikirbuliste bioloogia on sarnane: mdlemas rithmas on peamiseks
sigimisviisiks partenogenees, nende populatsioonide arvukuses domineerivad emasloomad,
ning neil esineb tsiiklomorfoos. Keriloomade ja vesikirbuliste vahelised suhted (nt
konkurents) pakuvad uurimiseks védga suurt huvi, kuna nende elutsiiklid ja
toitumisharjumused on sarnased ning okoloogilised nisid suuresti kattuvad (Xi & Hagiwara
2007).

Toidukonkurents ja kisklus on kdige tdhtsamad biootilised tegurid, mis mojutavad
zooplanktoni kooslusi (Dumont 1977). Kui kiskluse m&ju koosluses kahaneb, siis konkurentsi
mdju suureneb (Espinosa-Rodriguez et al. 2012). On teada, et zooplanktoni arvukust, liigilist
mitmekesisust ja konkurentsivoimekust mdjutavad nii toidu hulk kui ka kvaliteet (Conde-
Porcuna 2000). Suuremad organismid on tavaliselt efektiivsemad (s.t., et neil on suuremad
filtreerimis- ja toitumiskiirused) ning nad so6vad suuremaid toiduosakesi. Kui kisklussurve
on madal, siis suuremad planktilised herbivoorid on voimelised 1dbi toidukonkurentsi
kahandama viiksemate organismide arvukust (Espinosa-Rodriguez et al. 2012).

Paljud uurimistodd on ndidanud, et vesikirbuliste mdju keriloomadele avaldub
tavaliselt  jargmiste mehhanismide kaudu: ressursikonkurents  (toidukonkurents),
hairimiskonkurents ehk mehaaniline interferents ning kisklus (Gilbert 1988a; Maclsaac &
Gilbert 1989; Gilbert & Maclsaac 1991; Gilbert & Dieguez 2011; Espinosa-Rodriguez et al.
2012). Kui suur voiks olla vesikirbuliste roll 1dbi nende mehhanismide keriloomakoosluste
struktuuri kujunemisel veekogudes, pole veel selge. Viimase kiimnendi jooksul on niiteks
Peipsi jéarves tidheldatud zooplanktoni arvukuse olulist kahanemist, kusjuures eriti drastiline
langus on tabanud keriloomi (Haberman et al. 2010). Kas nende muutuste pohjuseks voivad

olla osaliselt ka vesikirbuliste ja keriloomade interaktsioonid, vajaks uurimist.



Kédesoleva Dbakalaureusetodo eesmirgiks on (1) anda iilevaade vesikirbuliste
vastastikmojudest keriloomadega, (2) selgitada vilja, kuidas vesikirbulised mojutavad
keriloomade populatsioonidiinaamikat, (3) tuua vilja keriloomade voimalikud

kaitsekohastumused vastuseks vesikirbuliste survele.



2. Keriloomad ja vesikirbulised — iildiseloomustus

2.1. Vesikirbulised

Vesikirbulised (Cladocera) on 16pusjalgsete (Branchiopoda) klassi kuuluv vahkide selts. On
teada ligikaudu 620 liiki, mis on jaotatud nelja alamseltsi: Anomopoda, Ctenopoda,
Haplopoda ja Onychopoda (Miyashita et al. 2011).

Vesikirbulised on mikroskoopilised veeorganismid ja nende kehasuurused on
vahemikus 0,2 mm kuni 6 mm (Forr6 et al. 2008). Erandiks on roovtoidulised perekonnad
Leptodora (kuni 18 mm pikad) ja Bythotrephes, mille esindajad (nt B. longimanus ja L.
kindtii) on védga suured vorreldes teiste vesikirbulistega, seega suutelised valima
saakorganisme laias vahemikus (Hessen et al. 2011). Vesikirbuliste keha ei ole selgelt
lilideks segmenteeritud. Enamikul on rindmiku ja abdoomeni ehk tagakeha piirkonnas
kahepoolmeline kitiinist koda (karapaks). Mdnedel liikidel on tagakeha viimasel liilil pikk oga
(nditeks perekond Polyphemus) (Smith 2001). Vesikirbulistele on iseloomulikud jargmised
tunnused: liitsilm ehk fasettsilm, mis moodustab suurema osa peast, iiheharused antennulad
ehk eestundlad ja kaheharused tagatundlad (vélja arvatud emastel perekonnast Holopedium)
ning kuus paari sulgjate harjastega rindmikujalgu, mis moodustavad filteraparaadi (Forré et
al. 2008).

Vesikirbulised on tdhtsal troofilisel tasemel veekogude toiduahelas. Suurem osa neist
on herbivoorid ehk fiitoplanktoni filtraatorid, teised on rédvloomad (Onychopoda,
Haplopoda) (Forré et al. 2008). Filtraatorite toiduks on vetikad, ainuraksed, orgaaniline
detriit ja bakterid. Toit filtreeritakse ja suunatakse suhu filteraparaadi abil. Vesikirbuline on
voimeline valima toiduosakesi suuruse, kuju ja maitse jargi (Smith 2001). Ro6vtoiduliste
vesikirbuliste saagiks on viiksemad védhilaadsed (vesikirbulised, aerjalgsed), protistid
(peamiselt ripsloomad) ning keriloomad. Vo6ib esineda kannibalismi, niiteks perekonnas
Leptodora. Saagi haaramiseks kasutatakse rindmikujasemeid (Browman 1989).

Vesikirbulised on toiduks zooplanktontoidulistele kaladele (Forro et al. 2008) ning
viikesemdotmelised isendid ja noored vormid vdivad olla saagiks roovtoidulistele
keriloomadele (nditeks Asplanchna) (Chang et al. 2010).

Vesikirbuliste sigimisbioloogiale on iseloomulik heterogoonia ehk tsiikliline
partenogenees, kui populatsiooni arengus vaheldub partenogenees ehk neitsisigimine sugulise
(biseksuaalse) sigimisviisiga. Pidevalt sugulisel teel sigivatel liikidel ja populatsioonidel

kahaneb kohasus (fitness), mida pdhjustavad kaks faktorit: (1) isased ei ole ise voimelised
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tootma jérglasi, (2) isaste tootmiseks kulub palju energeetilisi ressursse (Koch et al. 2009).
Sellepdrast vesikirbulised sigivad peamiselt partenogeneetiliselt ning nende populatsioonid
koosnevad valdavalt emastest (Forré et al. 2008). Munade arv on sdltuv liigist ja vdib olla
vahemikus 2 kuni 40, tavaliselt on iihel emasloomal 10-20 partenogeneetilist muna. Munade
edasine areng toimub haudetaskus ja munadest kooruvad isendid on vihikvastse ehk
naupliuse moodi arengustaadiumis (Smith 2001). Biseksuaalsel sigimisel on oma adaptiivne
tahtsus — piisimunade tootmine (Koch et al. 2009). Piisimunad on morfoloogiliselt sarnased
partenogeneetiliste munadega, kuid toodetud munade arv on palju vdiksem. Viljastatud
munad liiguvad haudetaskusse, kus kambri seintest moodustub munadele paks kaitsekest,
mida nimetatakse efippiumiks (Smith 2001). Téanu sellele koorele on piisimunad voimelised
elama iile ebasoodsad keskkonnatingimused ning on sobilikud passiivseks levimiseks. Naiteks
Daphnia perekonna piisimunad on vastupidavad kiilmumisele ja kuivamisele. Suguline
sigimine toimub mingi aastaaja piiratud perioodi jooksul, nditeks varasuvel voi siigisel ja
talvel, kui muutuvad jargmised keskkonnategurid: populatsiooni tihedus, toidu
kontsentratsioon, valguse intensiivsus ja kalade kairomoonide esinemine. Seega sugulise
sigimise alguse indutseerib abiootiliste ja biootiliste keskkonnatingimuste halvenemine, mis
parsib partenogeneesi (Koch et al. 2009).

Modnedele vesikirbulistele (Daphnia, Bosmina) on iseloomulik tsiiklomorfoos —
sesoonne poliimorfism ehk morfoloogiliste tunnuste hooajalised variatsioonid. Naiteks
Bosmina longirostris tsiiklomorfoos on seotud tundlate pikkuse muutumisega (Razak &
Saisho 2011), Daphnia pulex genereerib kaelaogasid, D. carinata moodustab suuri harju ehk
kamme, liikidel D. galeata ja D. retrocurva muutub kiivri korgus (Laforsch & Tollrian
2004). Tsiiklomorfoosi pdhjustavad kisklus (Razak & Saisho 2011) ja toidu kéttesaadavus,
veeturbulents ning temperatuuri muutumised (Laforsch & Tollrian 2004).

Paljud vesikirbulised on kosmopoliitsed ja euriitermsed (Smith 2001; Forro et al.
2008). Monede vesikirbuliste levik on aga limiteeritud temperatuuri poolt, nditeks Daphnia
longiremis on stenotermne kiilmalembeline liik, Pseudosida bidentata soojalembeline. On
teada, et moned vesikirbulised on vdimelised tootma hemoglobiini ja tdnu sellele taluvad
madalat hapnikukontsentratsiooni vees (Smith 2001). Vesikirbuliste levimine on reguleeritud
ka veesoolsusega. Ule 600 uuritud liigi on peamiselt magevee siisteemide esindajad ja ainult
kaheksa liiki perekonnast Podonidae on toelised merelised vesikirbulised. Naiteks Pleopis
polypheroides elab aktiivselt Parnu lahe (Ladnemeri) riimvetes (PSllupiiii et al. 2010).

Vesikirbuliste populatsioonide tihedused on sdltuvad paljudest fiitisikalistest,

keemilistest ja bioloogilistest teguritest. Eelkdige méngivad suuremat rolli temperatuur, toidu
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hulk ja kvaliteet ning roovloomade arvukus. Kuna vesikirbulised on suhteliselt
soojalembesemad zooplankterid, siis esinevad nende populatsiooni arvukuse maksimumid
tavaliselt korgematel temperatuuridel ja suurema valguse intensiivsusega perioodil. Siis
suurenevad toiduressursid (fiitoplankton), kooruvad piisimunad, mis elasid ebasoodsad

tingimused iile, ning intensiivistub partenogeneetiline sigimine (Smith 2001).

2.2. Keriloomad

Keriloomad (Rotifera) on parishulkraksete (Eumetazoa) selgrootute veeorganismide
hdimkond. On teada ligikaudu 2030 liiki keriloomi, mis on jagatud kolmeks klassiks:
Seisonidea (3 liiki), Bdelloidea (461 liiki) ja Monogononta (1570 liiki) (Segers 2007).

Keriloomad on mikroskoopilised organismid ja nende kehasuurused varieeruvad
vahemikus 50-2000 um. Keriloomade morfoloogia ja bioloogia on viga mitmekesine. Nende
tiheks kogu rithmale iseloomulikuks morfoloogiliseks tunnuseks on ripsmetega kaetud
kerielund, mis paikneb keha eesotsas ning millel on liikumis- ja toiduhankimisfunktsioon.
Teine karakteerne tunnus on lihaseline neel ehk mélumik (mastaks) koos 16ugadega. Louad
koosnevad seitsmest selgelt eristatavast kutikulaarsest plaadikesest ja nende abil toimub toidu
tootlemine mitmel viisil (nditeks Kraapimine, peenestamine, raku augustamine ja tema sisu
vélja pumpamine, toiduobjekti haaramine) (Nogrady et al. 1993; Segers 2008). Paljude liikide
médramine toimub nende 15ugade ehituse alusel (Wallace 2002).

Keriloomade keha ei ole segmenteeritud. Keha tagumine osa on kitsam ja moodustab
jala, mis on pseudosegmenteeritud. Viljast on keha kaetud kutiikulaga, mis paljudel
keriloomadel moodustab karikakujulise paksema toetava kesta ehk riiti. Osadel keriloomadel
riitid ei esine (Nogrady et al. 1993). Kutiikula on piisavalt paindlik ja reguleerib kehaddne
hiidrostaatilist rohku, mida keriloom saab kasutada kehaosade liigutamisel. Kerilooma
kerielundi ja jala valjasirutamist ning kokkutdombumist reguleerivad lihased, mis koosnevad
tihest voi kahest rakust (Barns et al. 1992).

Keriloomad on maailmas laialt levinud. VValdav enamik neist (1488 Monogononta, 460
Bdelloidea) elavad ainult magevees voi riimvees, kuid moned liigid esinevad ka ajutistes
veekogudes, taimede lehtedesse kogunenud vees ja mullas. On teada 70 liiki, mis elavad vaid
merevees. Seisonidae klassi liigid on ektoparasiitid, kes elavad mere véhilaadsete (peamiselt

Nebalia perekonna) Iopustel. Keriloomad esinevad litoraalis, pelagiaalis, bentaalis ja



arenaalis. On nii vabalt ujuva kui sessiilse eluviisiga keriloomi (Segers 2008). Paljud liigid on
planktilise eluviisiga ja vdivad moodustada kuni 30% kogu magevee planktoni biomassist
(Conde-Porcuna & Declerck 1998). Mdned keriloomade liigid on kosmopoliitsed, niiteks
perekondade Anuraeopsis ja Brachionus esindajad (Segers 2008). Kuid leidub ka rohkesti
piiratud levikuga keriloomi, kes elavad vaid kindlas geograafilises piirkonnas (nditeks
nearktises on sugukond Birgeidae) (Segers 2008) ning endeemseid, ainult ithes kindlas
veekogus elavaid liike (naiteks Peipsi jarves elab endeemne liik Ploesoma peipsiense) (Virro
1996).

Keriloomad on tdhtsal kohal magevee okosiisteemides ja mangivad suurt rolli energia
tilekandmisel toiduahelas autotroofidelt heterotroofidele (Guo et al. 2011). Keriloomad on
toitumisviisilt peamiselt sedimentaatorid ehk virustajad ja haarajad. Sedimentaatori toit on
mitmekesine ja tiahtsamaks kriteeriumiks on osakeste suurus. Nende toiduks on bakterid,
parmid, viburloomad, ripsloomad ja vetikad. Haarajad voivad olla nii herbivoorid kui
karnivoorid (Ricci & Balsamo 2000). Naiiteks Asplanchna perekonnas esinevad
roovtoidulised liigid ja nende saagiks on teised véiksemad keriloomad ning véhilaadsete
véikesed isendid voi vastsed (Chang et al. 2010). Bentoses elavad keriloomad vdivad
toitumistiiiibilt substraadi kraapijad. Esineb ka viga spetsialiseerunud toitumisega liike, kes
haaravad vetikate filamente v&i suuremaid rakke, augustavad neid 16ugadega ja imevad
rakkude tsiitoplasma vélja (nditeks Notommatidae sugukond) (Ricci & Balsamo 2000).

Keriloomadele on iseloomulikud morfoloogilised variatsioonid ehk tdpsemalt
tstiklomorfoos ja poliimorfism. Tsiiklomorfoosiks nimetatakse Tlksteisele jidrgnevates
polvkondades toimuvaid sesoonseid muutusi nditeks keha suuruses, riiii viljakasvude (ogade)
pikkuses, pigmentatsioonis voi kesta ornamendis (Nogrady et al. 1993). Kui aga
morfoloogilised muutused  keriloomapdlvkondades on  kontrollitud  toiduga  voi
kisklussurvega, siis on tegemist poliimorfismiga. Nditeks on teada, et Asplanchna sieboldi
saak mingis osas maidrab tema keha suurust eri polvkondades (Pourriot 1977). Kiskja voib
kutsuda oma saagil vilja morfoloogilisi muutusi, mis vdivad omada kaitsefunktsiooni.
Niiteks liigil Brachionus calyciflorus toimub pdlkonniti ogade pikenemine, mis aitavad teda
kaitsta Asplanchna kiskluse eest (Nogrady et al. 1993).

Keriloomade sigimisviis erineb soltuvalt klassist. Seisonidea klassile on iseloomulik
tavaline suguline sigimine (toimub emaste munarakkude viljastamine isaste poolt) (Wallace
2002). Bdelloidea Kklassi esindajad sigivad eranditult amiktilise partenogeneesi teel
(isasloomad puuduvad ning emane muneb viljastamata diploidseid mune) (Ricci & Balsamo

2000). Monogononta klassi kuuluvatel keriloomadel nagu ka vesikirbulistel (Cladocera) on
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peamine  sigimisviis  tsiikliline  partenogenees, mille tulemusena  domineerivad
populatsioonides amiktilised emased (Wallace 2002; Gilbert 2003). Partenogenees vahetub
sugulise (biseksuaalse) sigimisega, kui muutuvad teatud keskkonnatingimused (nditeks
populatsiooni tiheduse kasv). Sugulisel sigimisel munevad emased viljastatud diploidseid
plisimune, mis on vdimelised iile elama ebasoodsad keskkonnatingimused (Wallace 2002).
Piisimunadel on paks kest, mis voib olla reljeefse liigispetsiifilise pinnastruktuuriga (Nogrady
et al. 1993). Selline puhkeseisund on viga vastupidav ebasoodsatele keskkonnatingimustele ja
sobib passiivseks levimiseks tuule, vee vdi rdndavate loomade (nt veelinnud) abil (Segers
2008). Peale puhkeperioodi 16ppu, vastuseks liigispetsiifilistele keskkonna signaalidele
kooruvad piisimunadest diploidsed amiktilised emasloomad. Stiimuliteks, mis kutsuvad esile
plisimunade koorumist, vdivad olla muutused valguses, temperatuuris ja veesoolsuses

(Nogrady et al. 1993).
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3. Keriloomade populatsioonidiinaamikat méjutavad keskkonnategurid

Muutusi keriloomade populatsioonide arvukuses, ruumilises ja ajalises jaotuses pdhjustavad
jargmised biootilised faktorid: toidu hulk ja kvaliteet, ressursi- ja héirimiskonkurents
(mehaaniline interferents), kisklus ja parasitism. Abiootilistest teguritest on tdhtsamad
veetemperatuur, hapnikusisaldus, valguse intensiivsus ja vee pH (Nogrady et al. 1993; Arora
& Mehra 2003).

Niiteks voib tuua parasvootme eutroofsetele veekogudele iseloomuliku keriloomade
sesoonse diinaamika, mis on hasti jilgitav Peipsi jarves, kus keriloomadel esineb kaks
arvukuse maksimumi: 1) hiliskevadel-varasuvel ja 2) hilissuvel-varasiigisel. Kuid ka talvel
esinevad termofoobsete liikide populatsioonide maksimumid, nditeks Notholca squamula on
toeline kiilmalembeline liik, mille maksimum on veebruaris (Virro & Haberman 1993). Kuna
talvel on vesikirbuliste arvukus veekogudes véga viike, siis toidukonkurents ja mehaaniline
hairimine vesikirbuliste ja keriloomade vahel on tithine (Virro et al. 2009).

Veetemperatuur on védga oluline keskkonnategur, mis kontrollib keriloomade
populatsioonide arvukust ja koosluste mitmekesisust (Berzins & Pejler 1989b). Keriloomad
voivad olla termofiilsed voi kriiofiilsed (termofoobsed) ning kas euriitermsed (avarasoojased)
voi stenotermsed (Kitsasoojased). Kevadel koos veetemperatuuri, valguse intensiivsuse ja
veeturbulentsi tousuga, kasvab veekogus ka fiitoplanktoni, bakterplanktoni ja ripsloomade
osakaal, mis soosib keriloomade populatsioonide kasvu. Seevastu talvel on suviste liikide
jaoks ebasoodsad tingimused ja nende populatsioonid kahanevad voi isegi kaovad kuni
soodsate elutingimuste ilmumiseni (Virro et al. 2009).

Niiteks Pakistanis asuva Ravi joe zooplanktoni uuringus selgus, et keriloomade
populatsioonide tihedus on positiivses sdltuvuses veetemperatuurist. Uuritud aladel suurim
keskmine populatsioonide tihedus esines suvehooajal, mis on maist juulini ning on kdige
korgem juunis. Madalaim keskmine keriloomade populatsioonide tihedus leiti siigisel ja
talvel, tavaliselt novembris, detsembris, jaanuaris voi veebruaris (Sulehria & Malik 2012).

Peipsi jarve keriloomakoosluse sesoonset diinaamikat voib pidada pdhja-parasvootme
jarvedele tiiiipiliseks. Mais ja juunis, kui toimub kiire veetemperatuuri tous, asenduvad
talvised liigid suvise kooslusega, mis koosnevb suhteliselt euriitermsetest liikidest (nt Filinia
longiseta, Keratella cochlearis, Polyarthra major, Synchaeta oblonga) voi termofiilsetest
stenotermidest ~ (nt Anuraeopsis fissa, Polyarthra longiremis), kelle maksimaalsed
populatsioonitinedused langevad soojematele veetemperatuuridele. Siigisel aga toimub

vastupidine protsess: kui veetemperatuur langeb, siis suvine kooslus asendub talvisega, mis
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koosneb termofoobsetest liikidest (nt Keratella hiemalis, Notholca cinetura, Polyarthra
dolichoptera jt) (Virro 1996). Sarnane on keriloomade sesoonne diinaamika Vortsjéarves, kuid
seal méangivad keriloomad talvel suuremat rolli ja nende populatsioonid on arvukamad (Virro
et al. 2009).

Tédnu oma viikestele modtmetele ja ldbilaskvatele kestadele on keriloomad viga
tundlikud fuiisikaliste ja keemiliste muutuste suhtes iimbritsevas keskkonnas (Arora & Mehra
2003).

Keriloomade populatsioonidiinaamikat ja koosluste mitmekesisust mojutab vees
lahustunud hapniku hulk (Sulehria & Malik 2012). Kuigi paljud keriloomad vajavad
elutegevuseks hapniku kontsentratsioon oluliselt iile 1,0 mg/L, on ka moned keriloomad, kes
lithiajaliselt taluvad anaeroobseid tingimusi. Teised liigid (nt Anuraeopsis miraclei, Filinia
hofmanni, Polyarthra dolichoptera) voivad pidevalt elada hapnikuvaeses keskkonnas nagu
hiipertroofsete jarvede hiipolimnion voi reovee tiigid, kus on sageli rikkalik toiduhulk ténu
konkurentsi puudumisele (Nogrady et al. 1993). Lahustunud hapniku suhtes voib keriloomi
klassifitseerida hapnikulembesteks (poliioksiibiontsed) ja anoksiibiontseteks. On teada, et
kiilmalembesemad stenotermsed keriloomad eelistavad hapnikurikast keskkonda ning nende
populatsiooni kasv on positiivses korrelatsioonis lahustunud hapniku hulgaga (Berzins &
Pejler 1989a).

Keriloomade elukeskkonna happelisus on ka oluline tegur, mis mdjutab
populatsioonidiinaamikat. Riihmana nad omavad véga laia diapasooniga pH tolerantsust
(Berzins & Pejler 1987). Keriloomi voib jagada pH-eelistuse alusel alkalifiilseteks ja
atsidofiilseteks liikideks ning euriiioonseteks, kellel on lai pH taluvus (Nogrady et al. 1993).
Louna- ja Kesk-Rootsis koik uuritud 227 liiki olid leitud vees, mille pH amplituud oli
viahemalt 2,0 tihikut (Berzins & Pejler 1987). Kerilooma Brachionus plicatilis metaboolsete
vastuste uurimisel pH muutustele leiti, et kerilooma ujumisaktiivsus ja hingamissagedus ei
muutunud pH vahemikus 6,5 kuni 8,5. Ujumisaktiivsus oli mahasurutud kui pH véértus oli
alla 5,6 ja iile 8,7 (Nogrady et al. 1993).

Jargmiseks oluliseks teguriks on veesoolsus (Cheng et al. 2011). Nagu oli varem
mainitud, enamik keriloomi elab ainult magevees voi riimvees ning ainult umbes 70 liiki on
merevee organismid (Segers 2008). Cheng et al. (2011) uurisid euriihaliinse kerilooma
Branchionus rotundiformis populatsioonidiinaamikat erinevate soolsustasemete (5, 10, 20 ja
30%0) ja toiduhulga suhtes ning koos rodvloomadega (aerjalalised ja vesikirbulised).

Tulemuseks oli see, et B. rotundiformis populatsiooni maksimaalne kasvukiirus esines
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korgemal toiduhulgal ja soolsustasemetel 10 ja 20%.. Korgema soolsuse ja viiksema
toiduhulga korral B. retundiformis populatsiooni tihedus kahanes.

Toit on oluline biootiline tegur, mis reguleerib keriloomade populatsioonidiinaamikat.
Keriloomade kerielundi morfoloogia, mastaksi suurus ja struktuur ning suuddnsuse modtmed
madravad toiduosakeste suuruse, mida keriloomad on véimelised toiduks tarvitama (Pourriot
1977). Seega, keriloomad teostavad oma toidueelistusi 1dbi mitmeastmelist valiku protsessi.
Paljud sedimentaatorid tarbivad toiduks kindla suurusega osakesi (tavaliselt 3-17 um), mis
mahuvad nende avatud suudonsusse (Nogrady et al. 1993). Haarajatel on mastaks ja kerielund
kohastunud suuremate toiduobjektide (suuremad vetikarakud voi -kolooniad, teised loomad)
plitidmiseks ning t6otlemiseks. Toiduspektri erinevused liikide ja populatsioonide vahel
voimaldavad keriloomadel vahemalt osaliselt viltida toidukonkurentsi (Pourriot 1977). Kuid
looduskeskkonnas elavad keriloomad koos paljude teiste veeorganismidega. Nad jagavad oma
elupaika vesikirbulistega, aerjalgsetega ja protistidega. Kuna nende 6koloogilised nisid sageli
kattuvad, siis voib tekkida nendevaheline ressursikonkurents (Nogrady et al. 1993), mis vdib
oluliselt m&jutada keriloomade populatsioonidiinaamikat.

Kisklus on teine oluline biootiline tegur, mis mojutab keriloomade populatsioone.
Keriloomad on saagiks paljudele aerjalgsetele, vesikirbulistele, putukatele, teistele
keriloomadele (nt Asplanchna) ja zooplanktontoidulistele kaladele (Cheng et al. 2011).
Keriloomad on &dirmiselt tundlikud kiskluse suhtes. Vastuseks kisklussurvele on paljudel
keriloomadel vilja kujunenud mitmesuguseid kaitsemehhanisme. Selliste mehhanismide
hulgas on  morfoloogilised  kaitseomadused,  pogenemisliikumised ja  muud
kaitsekohastumused, mis aitavad viltida kokkupuutumist réovloomadega (Nogrady et al.
1993).

Globaalseks probleemiks, mis mdjutab veekogude 6koloogiat, on tsiianobakterite ehk
sinivetikate puhangud, mis vdhendavad zooplanktoni ja kalade produktiivsust (Nandini 2000).
Koige sagedasemaks tsiianobakterite toksiiniks on mikrotsiistiin (microcystin), mis on tugev
hepatotoksiin, ja mida toodavad tsiianobakterite perekonnad, nagu Microcystis, Anabaena,
Oscillatoria ja Nostoc (Nandini 2000; Hansson et al. 2007). Mikrotsiistiin on endotoksiin,
mille toime avaldub ainult siis, kui organism neelab seda alla (Nandini 2000). Tsiianobakterid
voivad mdjutada zooplanktonit mitmel viisil: (1) filteraparaadi otsese fiiiisilise blokeerimise
kaudu (nn ,,ummistumine); (2) olles kehva kvaliteediga toiduks zooplanktonile; (3) lébi
voimaliku toksilisuse, mida pdhjustavad nende toodetud neurotoksiinid ja hepatotoksiinid
(Haberman et al. 2010). On teada, et vdikesemdotmelised zooplanktoni isendid on vdhem

tundlikud tsiianobakterite  toksiinide  suhtes, seega vdivad nad domineerida
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zooplanktonikooslustes, kui toimub tsiianobakterite Oitseng (Hansson et al. 2007).
Keriloomade vastuvotlikkus toksiinidele erineb liigiti. Nii niiteks keriloomad Brachionus
rubens ja B. calyciflorus olid vdimelised toituma miirgistest Microcystis tiivedest ja jadma
ellu, kuid nende keriloomade populatisooni eluiga kahanes vorreldes keriloomade kultuuriga,
mis ei saanud toiduks tstianobaktereid (Christoffersen 1996). Hansson’i et al. (2007)
uuringust tuli vélja, et keriloomad ja vdiksemad vesikirbulised (nt Bosmina) olid tdenéoliselt
tolerantsed Microcystis toksiinide suhtes. Leiti isegi, et keriloomade biomassi ja toksiinide
kontsentratsiooni vahel on positiivne seos (Hansson et al. 2007). Tsilianobakterid voivad ka
kaudselt mojutada keriloomade populatsioonidiinaamikat, alandades vesikirbuliste
konkurentsivoimet, kuna on teada, et vesikirbulised on tundlikumad sinikute suhtes (Dumont
1977). Teised autorid aga véidavad, et keriloomad on kdige tundlikumad toksiinide suhtes ja
hoopis vesikirbulised on vdhem vastuvotlikud mikrotsiistiinile (Laugaste et al. 2007;

Haberman et al. 2010).
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4. Vesikirbuliste vastastikméjud keriloomadega

4.1. Ressursikonkurents

Konkurents on isendite negatiivne interaktsioon, kui nad kasutavad iiht piiratud ressurssi,
nditeks elukeskkonda voi toitu. Konkurents voib olla liigisisene voi liikidevaheline (Masing
1992).

Keriloomade ja vesikirbuliste interaktsioonide puhul réddgitakse peamiselt
ressursikonkurentsist, mille all moeldakse eelkdige toidukonkurentsi. Herbivoorsetel
keriloomadel on tavaliselt sarnane toitumisnis$$ herbivoorsete vesikirbulistega (Gilbert 19854a;
Gilbert 1988a; Gilbert 1988; Espinosa-Rodriguez et al. 2012). Vesikirbulisi peetakse kodige
efektiivsemateks herbivoorideks vihilaadsete seas, kes koos keriloomadega méarkimisvaérselt
viahendavad fiitoplanktoni arvukust mageveekogudes (Fussmann 1996; Jaramillo-Londono &
Pinto-Coelho 2010). Modlemad kasutavad toiduks vetikarakke, baktereid ja detriidiosakesi
suurusvahemikus 4-17 um (Gilbert 1985a; Gilbert 1988a; Gilbert 1988; Espinosa-Rodriguez
et al. 2012). Keriloomade toitumine on iildiselt selektiivsem (Gilbert 1985a; Gilbert 1988),
niiteks perekondade Polyarthra ja Synchaeta liigid on spetsialiseerunud suhteliselt suurtele
kriiptofiititidele (Ph. Cryptophyta), Keratella cochlearis, Kellicottia bostoniensis ja
Conochilus unicornis soovad aga viga vaikeseid (1-3 pum) vetika- ja bakterirakke (Gilbert
1985a). Enamik vesikirbulisi kogub viiksemaid ja suuremaid toiduosakesi tohusamalt
vorreldes keriloomadega (Gilbert 1985a; Gilbert 1988a; Gilbert 1988; Espinosa-Rodriguez et
al. 2012). Kui iihine ressurss ehk toit on piiratud, siis keriloomad ei ole vOimelised
konkureerima vesikirbulistega (Gilbert 1985a; Gilbert 1988a; Gilbert 1988; Fussmann 1996;
Gilbert & Maclsaac 1991; Xi & Hagiwara 2007; Jaramillo-Londono & Pinto-Coelho 2010).

Looduslikes tingimustes on tavaliselt raske tdmmata tdpset piiri ressursikonkurentsi ja
hdirimiskonkurentsi md&ju vahele. Nende mehhanismide eraldamine on vdimalik
laboratoorsetes tingimustes, kasutades erinevaid eksperimente (Gilbert 1988; Maclsaac &
Gilbert 1989; Gilbert & Maclsaac 1991). Mis siis vOib pohjustada ressursi- ja
hairimiskonkurentsi sama-aegset toimet voi iileminekut iihelt mehhanismilt teisele?

Keriloomade ja vesikirbuliste vahelise ressursikonkurentsi tihtsamaks mdjutavaks
teguriks on toidu kéttesaadavus. Nagu juba varem 6eldud, toidukonkurents on terav ainult siis
kui keriloomade ja vesikirbuliste iihine toiduressurss on piiratud (Gilbert 1985a; Gilbert
1988a; Gilbert 1988, Gilbert & Maclsaac 1991; Fussmann 1996; Xi & Hagiwara 2007;
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Jaramillo-Londono & Pinto-Coelho 2010), seega ressursikonkurents on vélistatud toiduhulga
korgel tasemel (Gilbert & Maclsaac 1991). Kui toitu on rikkalikult, siis on soositud
suuremdOtmiliste isendite esinemine koosluses, kuid kui toiduhulk langeb, hakkavad
domineerima vidiksemad isendid (Maclsaac & Gilbert 1989), sest nende energiavajadus on
madalam.

On teada, et vesikirbuline Daphnia voib mojutada keriloomade arvukust nii ressursi-
kui hédirimiskonkurentsi kaudu (Gilbert 1985a; Gilbert 1988a; Maclsaac & Gilbert 1989;
Gilbert & Maclsaac 1991). Kui toitu on kiilluses, mdjutab Daphnia keriloomi peamiselt
héirimiskonkurentsi 1dbi. Kui aga toiduressursid on piiratud, siis valdab ressursikonkurents,
kuigi ka siis voib Daphnia selektiivselt héirida tundlikumaid (ilma kaitsekohastumuseta)
keriloomi (Gilbert 1988a).

Téhtis on mitte ainult toiduhulk, vaid ka toidu kvaliteet ehk siis energiasisaldus ja
koostis (Gilbert 1988a; Conde-Porcuna 2000; Espinosa-Rodriguez et al. 2012). Conde-
Porcuna (2000) wuuris kuidas ldmmastiku ja fosfori sisaldus vetikates mojutab
ressursikonkurentsi Daphnia longispina ja Anuraeopsis fissae vahel. Selgus, et P-piirang
alandab vetikate toitevadrtust A. fissae jaoks, mis pohjustab keriloomade kdrgemat suremust
ressursikonkurentsis Daphnia vesikirpudega. N-piiratud toidu puhul kahanes Daphnia
populatsioonikasv, seega A. fissae oli vihem mojutatud konkurentsist ning tema populatsiooni
eluiga oli pikem (Porcuna 2000).

Vesikirbuliste keha suurus méngib olulist rolli konkurentsis keriloomadega (Gilbert
1985a; Gilbert 1988a; Gilbert 1988; Maclsaac & Gilbert 1989; Espinosa-Rodriguez et al.
2012). Laboratoorsetes uuringutes on leitud, et ~1,2 mm on vesikirbuliste kriitiline
kehasuurus, millest allapoole vesikirbulised tavaliselt ei avalda mehaanilist mgju
keriloomadele (Fussmann 1996). Maclsaac & Gilbert (1989) nditasid, et suuremad
vesikirbulised (>1,2 mm), nagu Daphnia pulex ja D. magna, parssisid Keratella cochlearis
populatsiooni arvukust mdlema mehhanismi kaudu vaatamata toiduhulgale ning kerilooma
populatsioon hadbus kiiremini kui kaheksa pdevaga. Samas piiratud toidutasemel, kui toitu
anti ainult 0,18 pg/ml igal teisel péeval, oli K. cochlearis voimeline véiksema vesikirbulise
(<1,2 mm) D. ambigua populatsiooni mahasuruma. Kui hakati andma toitu kaks korda
rohkem, siis toimus rollide vahetus.

Tavaliselt on keriloomade konkurentsivoimekus madalam kui vesikirbulistel (Gilbert
1985a; Gilbert 1988a; Xi & Hagiwara 2007). Gilbert (1985) pakub jargmiseid voimalikke
seletusi, miks vesikirbulised voivad olla edukamad ressursikonkurentsis keriloomadega: (1)

vesikirbulistel on laiem toitumisniSS, sest voOivad sitia nii suuremaid kui véaiksemaid
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toiduosakesi, mis ei ole keriloomadele kéttesaadavad; (2) isegi kui vesikirbulised ja
keriloomad konkureerivad samade toiduobjektide pérast, vdivad vesikirbulised omada

energeetilist eelist.

4.2. Hairimiskonkurents

Keriloomad, kes ujuvad liiga ldhedal vesikirbulistele nende toitumisprotsessi ajal, voivad
koos sissetuleva veevooluga sattuda vesikirbulise filteraparaati (Gilbert 1988b). Osad
keriloomad ldbivad filtreerimiskambri vigastamata, osad takerduvad kambrisse kauemaks
ajaks ja vesikirbuline liikkkab neid vahetuva veevooluga vilja kas tervetena, vigastatutena voi
surnutena; iiksikuid keriloomi neelatakse juhuslikult koos vetika- ja bakterirakkudega ka alla
(Gilbert & Stemberger 1985; Gilbert 1988b; Gilbert & Maclsaac 1991; Gilbert & Dieguez
2011). Vesikirbuliste sellist vastasmdju keriloomadega nimetatakse héirimiskonkurentsiks
ehk mehaaniliseks interferentsiks ning seda ei loeta kiskluseks jargmistel pohjustel: (1)
herbivoorsed vesikirbulised ja keriloomad s66vad peamiselt sarnast toitu (Gilbert 1985a;
Gilbert 1988b; Espinosa-Rodriguez et al. 2012), samas kui toeliste ro6vloomade toitumine
sageli radikaalselt erineb nende saagi toidust; (2) suured vesikirbulised vigastavad ja tapavad
keriloomi, kuid ainult viga suured vdivad neid juhuslikult alla neelata; (3) herbivoorsete
vesikirbuliste jaoks on allaneelatud keriloomadel véike toitevédrtus, sest neil v3ib olla raskusi
kerilooma kehakatete (kutiikula ja riiii) seedimisel (Gilbert & Maclsaac 1991).

Paljud uurimused on piithendatud hédirimiskonkurentsile vesikirbulise Daphnia ja
keriloomade, peamiselt Keratella cochlearis vahel (Gilbert & Stemberger 1985; Burns &
Gilbert 1986; Gilbert 1988a; Gilbert 1988b; Maclsaac & Gilbert 1989; Gilbert & Maclsaac
1991; Gilbert & Dieguez 2011). Tegemist on kdige laiemalt levinud ja sagedasemate
zooplankteritega mageveekogudes (Gilbert 1988a). Daphnia toitub tavaliselt viikestest (0,5—
20 um) vetikarakkudest, kui suuremad osakesed sisenevad nende filteraparaati, tajutakse neid
voorarritajatena ja likatakse tagasi vilja (Gilbert 1988b).

Eespool sai mainitud, et tavaliselt looduslikus keskkonnas Daphnia m&jutab
keriloomade arvukust nii ressursi- kui hdirimiskonkurentsi kaudu samaaegselt (Gilbert 1985a;
Gilbert 1988a; Maclsaac & Gilbert 1989; Gilbert & Maclsaac 1991). Molema mehhanismi
osamdju keriloomade kooslustele sdltub vesikirbuliste populatsioonitinedusest ja isendite
kehamodtmetest. Kuid isegi iisna madal Daphnia populatsiooni tihedus voib pdhjustada

Keratella cochlearis populatsiooni arvukuse olulist kahanemist (Gilbert 1988a). Burns &

17



Gilbert (1986) naitasid oma uurimuses, et Daphnia isendid keskmise kehapikkusega 2,0 mm
ja asustustihedusega 5 isendit/l eemaldasid {ihe pédeva jooksul 21,5% Keratella
populatsioonist. Suuremad Daphnia isendid (3,0 mm) tihedusega 9 isendit/l olid vdimelised
elimineerima iihe pdeva jooksul koik keriloomad. Seetottu voib lugeda kodige olulisemaks
teguriks, mis kontrollib héirimiskonkurentsi, vesikirbuliste kehasuurust (Burns & Gilbert
1986; Gilbert 1988a; Gilbert 1988b). Ainult need vesikirbulised, kelle kehapikkus on >1,2
mm, mojutavad keriloomi fiiiisiliselt ja hdirimise intensiivsus kasvab ligikaudu lineaarselt
koos Daphnia kehapikkusega (Gilbert 1988a; Gilbert 1988b). Mdned keriloomad, nagu
naiteks Brachionus rubrum, Keratella quadrata, K. crassa, voivad eksisteerida koos suurte
vesikirbulistega, sest omavad selliseid morfoloogilisi voi/ja kaitumuslikke jooni, mis
kaitsevad neid vesikirbuliste hdirimismoju eest (Gilbert 1988a; Gilbert 1988b; Gilbert &
Dieguez 2011).

Keriloomade tundlikkus Daphnia-poolsele hédirimismdjule soltub ka kerilooma
vanusest, suurusest ning vesikirbuliste niljatasemest (Gilbert 1988a). Seega K. cochlearis
voimalus saada vigastatud vOi hukkuda sisenemisel v&i véljumisel vesikirbulise
filteraparaadist vdheneb kerilooma vanusega ja kasvab koos viibimisajaga seal (Burns &
Gilbert 1986). Gilbert & Stemberger (1985) leidsid, et noored keriloomad on eriti tundlikud
hdirimiskonkurentsile sellepérast, et neil on veel liiga pehmed kehakatted, millel on veel ndrk
kaitsefunktsioon.  Viibimisaeg filteraparaadis tavaliselt vdheneb koos kerilooma
kehasuurusega. Suuremad keriloomad, néiteks Asplanchna priodonta, viibisid kambris <1 s,
vaiksemad, nagu K. cochlearis, Polyarthra remata ja Synchaeta oblonga, aga kauem (nt S.
oblonga kuni 15 s.) (Gilbert 1988Db).

Mehaaniline interferents tekitab veel {(iht vdimalikku kahju keriloomade
populatsioonidele. Kui Daphnia filteraparaati satuvad keriloomade emased koos viimaste
kiilge kinnitunud munadega, siis suure tdendosusega munad eralduvad emaslooma kiiljest kas
filteraparaati sisenemisel voi sealt viljumisel (Burns & Gilbert 1986; Gilbert 1988b). Katses
mune kandvate keriloomadega, sai 11% emastest sisenemisel kambrisse viga ja kaotasid
munad (Gilbert & Stemberger 1985). Sellised eraldatud munad jddvad looduskeskkonnas
kaitsmata ja siiiiakse dra, voi siis settivad siigavale, kus on kiilmad ja anaeroobsed tingimused,
mis takistavad munade arengut ja koorumist (Gilbert 1988a). Munade -eraldamine
emasloomadest hédirimiskonkurentsi tottu voib kaudselt pohjustada munade hukkumise ja
seega keriloomapopulatsiooni siindivuse kahanemise (Gilbert & Stemberger 1985).

Selline vesikirbuliste ja keriloomade vaheline interaktsioon on juhuslikku laadi ja seda

ei ole lihtne interpreteerida. Kindlasti ei ole alust arvata, et koik keriloomad saavad
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vesikirbulise filteraparaadis kahju voi surevad dra (Gilbert & Stemberger 1985; Burns &
Gilbert 1986). Gilbert & Stemberger (1985) oma katses tOestasid, et suurem osa
keriloomadest peale kokkupuutumist vesikirbulisega jadvad ellu. Keratella isenditest, mis olid
isoleeritud peale viljumist Daphnia filteraparaadist, jai 89,7% ellu vahemalt 20—24 tunniks.
Vaatamata sellele, méngib hiirimiskonkurents olulist rolli keriloomade looduslike koosluste
kujundamisel, sest vdib suurendada ndrgemate, tundlikumate ja kaitsekohastumuseta

keriloomade suremust.

4.3. Kisklus

Lisaks konkurentsile on ka kisklus tdhtis biootiline tegur, mis kontrollib zooplanktoni
koosluste struktuuri. Molemad mehhanismid tavaliselt esinevad looduskeskkonnas koos, kuid
kui kisklussurve alaneb, siis liikidevaheline voi liigisisene konkurents muutub olulisemaks
(Espinosa-Rodriguez et al. 2012). Zooplanktoni rédvtoidulised esindajad voivad sarnaselt
selgroogsetele roovloomadele avaldada selektiivset survet ning eemaldada kooslusest
norgemat ja aeglasemat saaki. Kiskjatel on kaks troofilist rolli: (1) nad mojutavad koosluste
struktuuri ja funktsioneerimist 1dbi selektiivse toitumise; (2) ning ise on saagiks suurematele
roovloomadele (nt kaladele) (Packard 2001).

Roovtoidulisi vesikirbulisi on teada kolm perekonda — Polyphemus, Bythotrephes ja
Leptodora. Nende rindmikujalad moodustavad saagi piiidmise aparaadi, mille suurus
(laialisirutatud haardevalmis jalad) méairab saagi maksimaalse voimaliku suuruse (Packard
2001).

Karnivoor Bythotrephes longimanus eelistab toiduks aeglast saaki suurusvahemikus
0,5-1,4 mm. Peamiselt toitub ta viiksematest vesikirbulistest, kuid tdendoliselt ka
keriloomadest. Senini on teada, et B. longimanus saagiks voivad olla ainult suured keriloomad
perekonnast Asplanchna ja vahest ka Conochilus unicormis, kes moodustab kolooniaid
1abimooduga 0,4—2 mm (Hovius et al. 2006).

Polyphemus pediculus valib tavaliselt vdiksemat saaki, nagu nditeks Keratella, ja
eelistab viikestele kergelt haavatavaid keriloomi, nagu Polyarthra ja perekonna Conochilus
tiksikud isendid voi vdiksemad kolooniad (Packard 2001; Hovius et al. 2006).

Lisaks suurus-selektiivsusele mojutab roovtoidulisi zooplanktereid saagi valikul
morfoloogiliste ja kiitumuslike kaitsekohastumuste olemasolu saakobjektidel. Naiteks

keriloomal Polyarthra on pogenemismehhanismiks kiired hiipped kiirusega 36 mm/s, samas
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kui tavaline keskmine ujumiskiirus on neil 0,3 mm/s (Gilbert 1985a). Polyphemus on aktiivne
kiskja ja liigub palju kiiremini (15,4 mm/s) kui tema saak, seetdttu voib ta Polyarthra kinni
pluiida enne kui tema poOgenemismehhanism sisse liilitub (Packard 2001). Keriloomad
perekondadest Keratella ja Kellicottia omavad kaitseks ogasid (Gilbert 1988a), mis raskendab
roovloomadel nende piitidmist. Kuid Packard (2001) leidis oma katse ajal Kellicottia riiide
jaanuseid, mille peal olid suured haavad, mis niitasid seda, et kiskjal Polyphemus onnestub
siiski haarata keriloomi vaatamata nende ogadele. On selgunud, et Polyphemus teeb oma
1ougadega keriloomadesse auke ja imeb nende sisu niiviisi vélja (Hovius et al. 2006).
Vesikirbuliste selline kditumisstrateegia tdestab seda, et kiskjad evolutsioneeruvad koos oma
saagiga.

Tuntud zooplanktoni kiskja on Leptodora kindtii, kes on vesikirbuliste seas iiks
suuremaid (kuni 18 mm pikk). Leptodora on samuti aktiivne kiskja, kes ujub saaki jahtides
pidevalt vees ringi. Leptodora eelistab toiduks peamiselt endast kiimme korda vidiksemaid
vesikirbulisi, kuid s66b ka aerjalgseid ja keriloomi (Browman et al. 1989).

Nagata et al. (2011) uurisid kerilooma Brachionus urceolaris munade elujoulisust
peale seda, kui munadega emaslooma neelab alla Leptodora kindtii. Leiti, et osa mune labis
kiskja seedetrakti kahjustamata. Nagata et al. (2011) katse jooksul koorusid 75% seedumata
munadest edukalt umbes 3 pdeva jooksul peale valjumist vesikirbulise soolest. Munade
vastupidavus (tdnu paksule kestale) seedimisele on efektiivne strateegia, et kompenseerida
populatsiooni kadu (Nagata et al. 2011).

Ka keriloomade hulgas esineb réovtoidulisi vorme, nagu perekonnad Asplanchna ja
Asplanchnopus (Nandini & Sarma 2005; Chang et al. 2010). Keriloom Asplanchna on tuntud
kiskja, kes toitub peamiselt teistest vdiksematest keriloomadest, kuid on teada, et nad s66vad
ka viiksemaid vesikirbulisi. Naiteks Asplanchna priodonta ja A. girodi on omnivoorid ja
tarbivad toiduks nii fiitoplanktonit kui zooplanktonit, sealhulgas ka vesikirbulist Borminopsis
deitersi (Chang et al. 2010). Asplanchnopus toitub samuti véikestest vesikirbulistest,
keriloomadest ja ripsloomadest. Naiteks A. multiceps toitub meelsasti vesikirbulistest Alona

rectangula ja Pleuroxus aduncus (Nandini & Sarma 2005).

4.4. Vahendatud vastasméjud

Liikidevahelisi 6koloogilisi suhteid kooslustes voib klassifitseerida otsesteks ja kaudseteks.

Otsene vastasmoju kisitleb tihe liigi esindajate otsest moju teisele liigile, nagu néiteks
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vesikirbuliste kisklus- ja konkurentsisuhted keriloomadega. Kaudse ehk vahendatud
vastasmojuga on tegemist siis, kui esimese liigi esindajad mojutavad teist kolmanda liigi
vahendusel (Moon et al. 2012). Liikidevaheline konkurents ja kisklus on tdhtsaimad
protsessid, mis mojutavad looduslike koosluste struktuuri. Kisklus on lisaks ka iiks tdhtsamaid
tegureid, mis mojutab konkurentsivoimelist vastasmoju (Chase et al. 2002).

Lepiskalade kisklus voib kujundada zooplanktoni kooslusi. Kui zooplanktonitoidulisi
kalu on palju, siis domineerivad veekogu zooplanktonis viiksemate isenditega liigid. Kui
selliseid kalu on vdhe v&i puuduvad nad iildse, siis on suuremad zooplankterid arvukamad
ning nad vodivad avaldada tugevat kisklussurvet viikesemodtmelistele ja kergemini
haavatavatele isenditele (Browman et al. 1989). Tdestatud on lepiskalade selektiivsus
vesikirbuliste piiidmisel. Nad valivad suuremat ja ndhtavamat saaki (Conde-Porcuna &
Declerck 1998). Keriloomad on aga {idjuhul liiga vdikesed, et olla mirgatud, samuti on nende
energeetiline vaartus kalade jaoks viike (Gilbert 1985a; Gilbert 1988a). Seega,
planktontoidulised lepiskalad vdivad vabastada keriloomi vesikirbuliste kisklusest ja/voi
konkurentsist (Gilbert 1988b; Browman et al. 1989). Naiteks iihes katses, kus tiigis ei
esinenud lepiskalu, oli Daphnia pulex populatsiooni tihedus suur (10-100 isendit/l) ja
keriloomade K. cochlearis, Trichocerea sp. ja Polyarthra sp. populatsioonide arvukused olid
madalad, mida pohjustas konkurents vesikirpudega. Tiigis, kus lepiskalad (Gambusia affinis)
esinesid, oli aga vdhem vesikirbulisi ning keriloomade populatsioonid olid arvukamad
(Gilbert 1988b).

Planktontoidulised kalad nagu ka paljud teised kiskjad, eelistavad saagiks mune
kandvaid vesikirbulisi. Sellised vesikirbulised on palju tundlikumad kiskluse suhtes, sest nad
on rohkem madrgatavad ja munade raskuse tottu aeglasemad pdgenemisel (Gilbert &
Stemberger 1985; Gilbert 1988a; Conde-Porcuna & Declerck 1998). Kalade selektiivne
toitumine reproduktiivsetest vesikirbulistest v3ib pohjustada munade arvukuse vidhenemist
tihe emase kohta ning seega vesikirbuliste populatsiooni kasvu langust (Conde-Porcuna &
Declerck 1998).

Vorreldes keriloomadega vdivad vesikirbulised olla tundlikumad ka teiste
keskkonnategurite suhtes, nagu tsiianobakterite toksilisus, suspendeeritud setted, kemikaalid
(nt insektitsiidid), klaasiksddskede (Chaoborus) vastsete (Gilbert 1988a) ja vesikirbulise
Bythotrephes kisklus (Hovius et al. 2006).

Keriloomade ja vesikirbuliste vertikaalne migratsioon vastuseks kiskja Chaoborus
juuresolekule voib mojutada nendevahelist konkurentsi, muutes nende taksonite ruumilist

kattuvust (Gonzalez 1998). Chaoborus toitub nii keriloomadest kui vesikirbulistest (Gonzalez
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1998; Conde-Porcuna & Declerck 1998). Uhelt poolt keriloomad vdivad olla vabastatud
konkurentsist vesikirbulistega tdnu sellele, et Chaoborus vihendab néiteks Daphnia
populatsiooni arvukust, kuna eelistab saagiks vesikirbulisi. Teiselt poolt vdivad klaasiksédédse
Chaoborus  kisklussurvest pohjustatud vesikirbuliste ja keriloomade vertikaalsed
migratsioonid suurendada nende ruumilist kattuvust ja seega hoopis tdsta konkurentsi taset
(Gonzalez 1998). Conde-Porcuna & Declerck (1998) viidavad, et Chaoborus vastsete
kKisklussurvel on minimaalne mdju keriloomade populatsioonide arvukusele ja koosluse
struktuurile, mis v3ib olla tingitud keriloomade korgest reproduktiivsusvoimest.

Hovius et al. (2006) on teinud kindlaks, et karnivoorsed vesikirbulised perekonnast
Bythotrephes mdjutavad ka kaudselt teisi zooplanktoni liike. Bythotrephes muudab
makrozooplanktoni kooslust, mojutades sellega sekundaarselt mikrozooplanktoni kooslust
(Hovius et al. 2006). Bythotrephes on invasiivne Pohja-Ameerika jérvedes aastast 1993 ning
sellest ajast alates on mirgatud koloonialise kerilooma Conochilus populatsioonide Kiiret
kasvu. Bythotrephes eelistab keriloomadele suuremaid vesikirbulisi, nagu Daphnia sp. ja
Leptodora kindtii, mille tulemusena kahaneb nende vesikirbuliste arvukus ja nad ei ole enam
voimelised mojutama keriloomade populatsioone (Hovius et al. 2007). Conochilus ei ole viga
vastuvotlik kiskja Bythotrephes survele, kuid on vdga tundlik Leptodora kindtii kisklusele,
kes reguleerib selle kerilooma arvukust (Hovius et al. 2006).

Zooplanktoni populatsioonitiheduste kdikumiste pohjusteks on traditsiooniliselt peetud
kisklust, ressursikonkurentsi (toidu piirangud) vOi abiootilisi tegureid. Kuid ka
zooplankteritel, nagu Daphnia, on levinud parasiidid ja neil on potentsiaal negatiivselt
mdjutada oma peremehe populatsioone (Decaestecker et al. 2005). On teada, et viike algloom
Microsporidium (= Plistophora asperospora) voib parasiteerida keriloomadel perekondadest
Asplanchna, Brachionus, Conochilus, Epiphanes, Polyarthra ja Synchaeta, nakatades nende
ohukesest kutiikulat. On mitu endoparasiitset seent, mis riindavad mullas elavaid keriloomi
perekondadest Adineta ja Philodina (Nogrady et al. 1993). Parasiitide mojust vesikirbuliste ja
keriloomade vastasmdjudele ei ole teada. Toendoliselt parasiitide negatiivne moju lihele neist
riihmadest annab konkurentsieelise teisele.

Lisaks vesikirbulistele ja rodvtoidulistele keriloomadele perekonnast Asplanchna
mojutab negatiivselt keriloomade kooslusi ka aerjalgsetete (Subcl. Copepoda) kisklussurve
(Fussmann 1996; Conde-Porcuna & Declerck 1998). Roovtoiduliste aerjalgsete saagiks on ka
vesikirbulised ning eelistatavalt mune kandvad emased, kes on kergelt haavatavad (Conde-

Porcuna & Declerck 1998). Omnivoorsed ja herbivoorsed aerjalgsed on potentsiaalsed

22



toidukonkurendid (Fussmann 1996). Seetottu mojutavad aerjalgsed kaudselt ning tohusalt
vesikirbuliste ja keriloomade vahelisi suhteid.

Kaudseid mojusid voib oodata ka siis, kui veekogu fauna koosseis nihkub, néiteks kui
tsiianobakterid torjuvad teisi vetikaid, millest toituvad herbivoorsed vesikirbulised ja
keriloomad, mingiks ajaks vélja. Sellisel juhul voivad keriloomad saada eelise konkurentsis
vesikirbulistega (Dumont 1977), sest on vdiksemad ja rohkem selektiivsed toitumisel, ning
oletatavasti seetdttu vidhem tundlikud tsiianobakterite toksiinide suhtes (Hansson et al. 2007).
Kuid on ka andmeid, et vesikirbulised on vihetundlikud sinikute toksiinide suhtes vOrreldes
keriloomadega (Laugaste et al. 2007; Haberman et al. 2010). Hansson et al. (2007) uurisid
kuut Rootsi jarve ning leidsid, et vesikirbulistel (ja aerjagsetel) on tugev negatiivne seos
siniku Microcystis toksiliste tiivedega. Mikrotsiistiin inhibeeris Daphnia sigimist ja
populatsiooni kasvukiirust. Suured vesikirbulised (Daphnia) olid negatiivses korrelatsioonis
sinikute toksiinidega, kuid véiksemate vesikirbuliste (Bosmina) biomassis ei maérgatud
mingeid olulisi muutusi (Hansson et al. 2007). Seega voib tsiianobakterite Gitsengu ajal
taheldada keriloomade arvukuse tdusu, sest vdheneb héirimis- ja ressursikonkurents
vesikirbulistega, kuna suuremad vesikirbulised vajavad rohkem toitu ja neelavad palju
toksilisi tslianobaktereid voOi jddvad nélga, kui nende filteraparaat ummistub niitjate
tstianobakterite massi tottu (Gilbert 1988a; Hansson et al. 2007).

Kokkuvottes voib oelda, et vesikirbuliste ja keriloomade vastasmdjud on paljudest
biootilistest ja abiootilistest teguritest sdltuvad, mida peab arvestama nende zooplanktoni

rihmade suhete uurimisel.

23



5. Keriloomade kaitsekohastumused

5.1. Morfoloogilised kaitsekohastumused

Paljud réovloomad veekeskkonnas eritavad kemikaale, mida nimetatakse kairomoonideks,
ning mis kutsuvad nende saakobjektidel esile morfoloogilisi, kditumuslikke ja elutsiiklite
tasemel kohastumuslikke Kkaitsereaktsioone. RoOvloomade poolt indutseeritavateks
morfoloogilisteks kaitsekohastumusteks ripsloomadel ning keriloomadel on kasvav
kehasuurus ja ogade areng, vesikirbulistel aga kehasuuruse vidhenemine vOi ogade,
kaelaogade ja kiivri pikenemine (Gilbert 2009).

Paljudel keriloomadel on morfoloogiliseks kaitsemehhanismiks pikad ogad
(htipodermaalsed véljakasvud) ning monedel liikidel suurem ja paksem kehakate ehk riiii.
Kairomoonide poolt indutseeritud ogade areng jargnevates pdlvkondades holmab endas nii
uute ogade lisandumise kui ka olemasolevate ogade pikenemise, mis tdhusalt takistavad
kiskja vo1i hairimiskonkurendi poolt allaneelamist (Gilbert 2013). Investeeringud ogadesse on
koige levinum kaitsekohastumus ja vastus kiskjate juuresolekule keskkonnas. Kaitsmise
tohusus soltub nii ogade pikkusest ja jaikusest kui ka kerilooma kattekudede paksusest (Baido
et al. 1999).

Palju vaatlusi ja uuringuid on tehtud kerilooma perekonna Keratella liikide kohta,
kellele on iseloomulikud suured morfoloogilised muutused (poliimorfism) ogade pikkuses,
riiti suuruses ja kujus ning pinnastruktuurides (Xi et al. 2002). Gilbert’i (1988b) uuringu
tulemused nditasid, et tagumise (posterioorse) oga olemasolu vdhendab liigi Keratella
cochlearis tundlikkust hdirimiskonkurentsile Daphnia poolt. K. cochlearis f. typica, kellel on
iks tagumine oga, oli vidhem vastuvdtlik vesikirbu D. pulex héirimise suhtes kui K. cochlearis
f. tecta, kellel puudub tagumine oga, kuid kehasuurus on sama. K. testudo tagumiste ogadega
isendid olid samuti vdhem ohustatud D. pulex mehaanilisest hdirimisest vorreldes vormidega,
kellel ei olnud ogasid (Gilbert 1988). Kahe indutseeritud ogaga (pikkusega umbes 40 um)
varustatud K. testudo vormidel oli 4 korda vdiksem tdendosus saada alla neelatud Daphnia
poolt (Gilber 2011).

Keratella ogade arengut indutseerivad erinevad selgrootud kiskjad (Asplanchna,
Chaoborus vastsed, aerjalgsed, vesikirbulised) ja hdirimiskonkurendid (Daphnia) (Gilbert &
Kirk 1988; Gilbert 2009). Asplanchna ja vihilaadsete kairomoonid on erinevad, seega ka
keriloomad reageerivad erinevate kiskjate juuresolekule imbritsevas keskkonnas erinevalt
(Gilbert 2013). Liikidel K. cochlearis ja K. testudo toimub Asplanchna ja vesikirbuliste
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kairomoonide juuresolekul sarnaste morfoloogiliste kaitsekohastumuste areng, sama
perekonna liigil K. tropica on aga tugevam vastus vesikirbuliste kairomoonidele (Gilbert
2009; Gilbert 2013). Gilbert’i (2009) katses Asplanchna ja Daphnia poolt indutseeritud K.
tropica fenotiiiibid erinesid védga selgelt. Kui Asplanchna kairomoonide kontsentratsioon
suurenes, siis K. tropica parempoolne tagumine oga pikenes kuni 4 korda (keskmisest 24 um-
st kuni 110 um-ni) ja teine vasakpoolne oga (keskmiselt umbes 20 um pikk) jark-jargult
lithenes kuni tdieliku kadumiseni. Kui Daphnia kairomoonide kontsentratsioon suurenes,
kasvasid K. tropica molemad tagumised ogad samal ajal 1,5-3 korda (parempoolne kuni 37
um, vasakpoolne kuni 30,8 um) (Gilbert 2009). Hilisemas katses Daphnia
populatsioonitineduse suurenemisega K. tropica parempoolsed ja vasakpoolsed posterioorsed
ogad pikenesid 39,4 um-st (kui Daphnia puudus) kuni 72.6 um-ni (Daphnia keskkonnas
olemas) (Gilbert 2011).

Asplanchna kairomoonide kontsentratsiooni kasv pohjustab ka keriloomal Brachionus
calyciflorus pikemate ogade kujunemist (Guo et al. 2011; Gilbert 2013). B. calyciflorus
suurendab tagumiste ogade pikkust, samal ajal vihem investeerides sigimisse, alandades
viljakust. Seega ressurside jaotus kasvu ja sigimise vahel tundub olevat paindlik ja vGimeline
reageerima kisklusriskile (Guo et al. 2011).

Mehaanilise interferentsi ajal keriloomade ogad é&rritavad Daphnia isendit ja voivad
teda kahjustada, kui ta juhuslikult haarab keriloomi filteraparaati ning piitiab neid alla neelata
(Gilbert 1988). Toendoliselt pikkade anterioorsete ja posterioorsete ogade tottu jddvad
keriloomad vesikirbu rindmikujalgade sulgjatesse harjastesse kinni, mis raskendab
vesikirbulisel kerilooma allaneelamist voi vigastamist (Gilbert & Maclsaac 1991).

Uhe kiskja poolt indutseeritud pikad ogad vdivad suurendada kerilooma haavatavust
teise kiskja poolt. Mdningaid tdoendeid selle kohta pakub K. tropica ndide. Tema pikema
posterioorse oga areng, kutsutud esile aerjalgsete voi teiste véhilaadsete poolt, voib kiill
vidhendada aerjalgsete kiskluse moju, kuid tunduvalt suurendada vastuvotlikkust selgsdudurite
(Fam. Notonectidae) kisklusele (Gilbert 2013).

On oluline mérkida, et keriloomade ogade areng vdib olla pdhjustatud ka muudest
teguritest peale Kkiskjate kairomoonide. Nii madal veetemperatuur Kkui véhene toidu
kéttesaadavus voivad stimuleerida ogade pikenemist monedel keriloomadel (Xi et al. 2002;
Gilbert 2013). Oligotroofses ja kiilmas veekeskkonnas vOib esineda rohkem keriloomi
pikkade ogadega. Eutrofeerunud ja soojas veekogus on rohkem lithemate ogadega isendeid
(Xi et al. 2002).

25



Morfoloogilised kaitsekohastumused mééravad keriloomade vastuvotlikkust kisklusele
ja héirimiskonkurentsile, seetdttu on sellistel adaptatsioonidel tdendoliselt oluline osa
keriloomade populatsioonide arvukuse ja koosluste liigirikkuse kujunemisel (Gilbert & Kirk
1988). Morfoloogiliste kaitsemehhanismide vélja arendamine voib olla keriloomade tShusaks

strateegiaks ro0vloomadega kooseksisteerimisel ja ellu jidmisel.

5.2. Kaitumuslikud kaitsekohastumused

Morfoloogiliste kaitsekohastumuste korval omavad paljud keriloomad ka kéitumuslikke
kaitsevastusi kisklusele ja mehaanilisele héirimisele. Kdige rohkem levinud ja tinaseks
pdevaks suhteliselt hdsti uuritud kditumuslikuks kaitsekohastumuseks on pdgenemine héirija
eest (Gilbert 1985b; Kirk & Gilbert 1988; Gilbert & Kirk 1988; Packard 2001; Xi et al. 2002;
Hovius et al. 2006; Hochberg & Gurbuz 2008). PGgenemismehhanismi omavad keriloomad
perekondadest Keratella, Polyarthra, Hexarthra ja Filinia (Gilbert 1985b; Gilbert 1988; Kirk
& Gilbert 1988; Gilbert & Kirk 1988; Packard 2001; Hochberg & Gurbuz 2008).

Gilbert & Kirk (1988) niitasid oma uuringus, et Keratella pdgenemine Asplanchna ja
Daphnia eest on tohus kiitumuslik kaitsemehhanism, mis tdiendab nende keriloomade
morfoloogilisi kaitsekohastumusi (nt pikad ogad). Keratella testudo ja K. cochlearis
pdgenemisreaktsioon avaldub ujumiskiiruse ortokineetilises tdusus, mis katsetes kestis 2 s ja
ulatus liikumistrajektoori nihkes 2 mm kaugusele érritusallikast. Sattumisel Daphnia
filteraparaati sisenevasse veevoolu, Keratella ujumiskiirus kiiresti tdusis pdgenemisprotsessi
esimese veerandi jooksul umbes 3,6 korda kuni 1,8 mm/s ja seejdrel jark-jargult langes
tavalise ujumiskiiruseni 0,48-0,55 mm/s (Gilbert & Kirk 1988). Arvatavasti liigub Keratella
veemassis kerielundi ripsmete abil ja voib tdsta oma ujumiskiirust, kui kerielundi ripsmete
litkkumise riitm kiireneb (Gilbert & Kirk 1988; Wallace 2002; Hochberg & Gurbuz 2008).
Keratella pdgenemismehhanism on tdendoliselt vdhemalt osaliselt efektiivne selgrootute
kiskjate ja hiirimiskonkurentide vastu, kelle toitumiskditumine on sarnane Asplanchna ja
Daphnia omadega (Gilbert & Kirk 1988). Kui podgenemiskiirusest ei piisa, et viltida
kinniptitidmist voi1 filtreerimiskambrisse sattumist, siis on vodimalik, et morfoloogilised
kaitsekohastumused aitavad Keratella liikidel pddseda elusana.

Sarnaselt perekonna Keratella esindajatele, kasutavad kerielundit ujumisel

keriloomad perekonnast Filinia. Lisaks sellele omab Filinia pikki harjasjaid lihastega
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varustatud kiilgmisi ujujdtkeid, mis aitavad kiiresti justkui hiipetega pdgeneda kiskja kiest
(Gilbert & Kirk 1988; Hochberg & Gurbuz 2008).

Keriloomadel perekonnast Polyarthra on pdgenemismehhanismiks analoogilised
kiired hiipped kiirusega kuni 36 mm/s, samas kui nende loomade tavaline keskmine
ujumiskiirus on ligikaudu 0,3 mm/s (Gilbert 1985b; Kirk & Gilbert 1988; Packard 2001).
Polyarthra omab 12 molakujulist keha kiilgedel paiknevat arenenud lihaste siisteemiga
varustatud ujujitket, mis voimaldavad kiiresti litkkuda voi teostada kiireid hiippeid 0,2—-3,0 mm
kaugusele soltumatult kerielundi aktiivsusest (Gilbert 1985b; Kirk & Gilbert 1988; Hochberg
& Gurbuz 2008). Tavaliselt enamik keriloomi liiguvad vees ujudes spiraalselt, mis arvatavasti
on tingitud vee viskoossusest vOi vilisdrritajatest (Hochberg & Gurbuz 2008). Polyarthra
ujub asiinkroonselt ujujitkeid liigutades pidevalt hiipeldes. Tema pdgenemisvastus &rritajale
koosneb 1-3 tsiiklilisest jitkete liigutustest. Uks tsiikkel vdib kesta 26 ms: esimese 13 ms
jooksul keriloom tdstab oma jitked iilesse pea kohale, teise 13 ms jooksul laseb need alla
normaalsesse asendisse, kus jatkab asiinkroonseid liigutusi (Gilbert 1985b). Sellist
pogenemisvastust voivad kutsuda esile kas fiilisiline kontakt kiskjaga, hdirimiskonkurendiga
vOi veevoolu arritused (veevoolu kiiruse muutus, mida pohjustab ldhenev organism) (Kirk &
Gilbert 1988). Gilbert’i (1988b) katses peaacgu koik P. remata isendid (96 %) padsesid
vesikirbu Daphnia pulex filteraparaati tombamisest tdnu pdgenemishiipetele.

Keriloomadel perekonnast Hexarthra on eelmisega sarnane kaitumuslik
kaitsekohastumus. Hexarthra isenditel on 6 molakujulist radiaalset kiilgmist jétket, mille abil
nad tdstavad oma ujumiskiirust ja sooritavad sarnaselt Polyarthra liikidele kiireid hiippeid
(Hochberg & Gurbuz 2008). Hexarthra ja Polyarthra kiire reaktsioon, suur ujumiskiirus ja
ennustamatu hiippe suund on viga tShus kaitsekohastumus selgrootute kiskjate ja
héirimiskonkurentide vastu (Gilbert 1985b; Kirk & Gilbert 1988; Packard 2001; Hochberg &
Gurbuz 2008).

Keriloomade pdgenemisreaktsiooniks ei ole ainult ujumiskiiruse tous ja kiired hiipped,
vaid ka litkumise suuna muutus ja keha podrlemine, mis muudab kerilooma raskemini
kéttesaadavaks kiskja korduva riinnaku ajal, sest saak kaob rodvlooma vaateviljast. Kuigi
selline pdgenemisstrateegia on védga tohus kiskluse ja hdirimiskonkurentsi véltimisel, vdivad
keriloomad olla ohustatud mingi teise rédvlooma kisklusest (Hochberg & Gurbuz 2008).

Keriloomade seas on liike, kes elavad kolooniatena, néditeks Floscularia ringens, liigid
perekondadest Conochilus ja Lacinularia (Gilbert 1988; Packard 2001; Wallace 2002). On
védlja toodud kolm olulist pdhjust, miks esineb modnedel keriloomadel koloonialisus: (1)

koloonialine eluviis voib parandada isendite energeetikat; (2) koloonial voib olla vdiksem
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kisklusrisk; (3) koloonia moodustamise viis (erinevat péritolu isendite liitumine) suurendab
geneetilist mitmekesisust (Wallace 2002).

Conochilus unicornis moodustab 2-100 isendist sfadrilisi kolooniaid kuni 2 mm
1abimdodus (Gilbert 1988b; Hovius et al. 2006), mis on liiga suured, et mahtuda Daphnia
filteraparaati ja on liiga jdigad, et ldbida pilu karapaksi poolmete vahel (Gilbert 1988b). Ka
roovtoidulisele vesikirbulisele Polyphemus on keriloomade suuremad kolooniad raskesti
kittesaadavad ja ta ei ole vOimaline neid alla neelama. Vidiksemad kolooniad ja iiksikud
Conochilus isendid on aga kergelt haavatavad (Packard 2001). Hovius et al. (2006) leidsid
oma uuringus, et kiskjast vesikirbuline Bythotrephes longimanus viltis toitumist Conochilus
kolooniatest soltumata nende suurusest. Voimalikuks seletuseks sellele voib olla see, et
Conochilus isendid hoiavad ennast kdik koos siiltjas maatriksis, mis vdib olla ebameeldiv
kiskjatele (Hovius et al. 2006). Seega monede keriloomade kaitsestrateegiaks on kolooniate

moodustamine, mis vOib olla tohusaks kditumuslikuks kaitsekohastumuseks.

5.3. Kaitsekohastumused elutsiiklite tasemel

Keriloomad on koik viikesed, suhteliselt lithikese elueaga ja kiiresti sigivad organismid.
Erinevad liigid reageerivad stressi tekitavatele keskkonnateguritele (toidupuudus, kdorge
Kisklusrisk) erinevate muutustega elutsiiklite mustrites (Stelzer 2005).

Keriloomad labivad peale munast koorumist kolm eluetappi: prereproduktiivne, Kkui
toimub kerilooma keha kasv, reproduktiivne faas (tavaliselt koige pikem), kui keriloom
toodab jirglasi partenogeneetiliselt, ja postreproduktiivne etapp. Viimane etapp esineb sageli
laboratoorsetes kultuurides, kuid on tdendoliselt haruldane looduslikes populatsioonides
(Ricci & Balsamo 2000). Keriloomadel klassist Monogononta on peamiseks sigimisviisiks
partenogenees, mis vOib vahelduda biseksuaalse faasiga (heterogoonia), kui keriloomad
toodavad piisimune. Klassi Bdelloidea esindajad on aga ainulaadsed, sest ei produtseeri
plisimune ja nende sigimisviisiks on ainult partenogenees (Ricci & Balsamo 2000; Wallace
2002; Segers 2008). Bdelloidid on vdimelised minema puhkeseisundisse oma elu koikide
etappide jooksul (Ricci & Balsamo 2000). Enamiku keriloomade (v. a. Bdelloidea) elutsiikkel
algab, kui piisimunadest kooruvad amiktilised emased. Need emased produtseerivad
partenogeneetilisi diploidseid mune, millest arenevad uued partenogeneetilised emased
(Wallace 2002; Gilbert 2003). Kui elukeskkonna tingimused muutuvad, siis partenogenees

vaheldub biseksuaalse sigimisviisiga (Wallace 2002), mis algab sellest, kui osa amiktilisi
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emaseid munevad mune, millest kooruvad miktilised emased. Need omakorda produtseerivad
haploidseid mune, millest partenogeneetiliselt arenevad isased. Haploidsete munade
viljastamisel arenevad piisimunad (Gilbert 2003).

Paljud kiskjad eraldavad keskkonda kairomoone, mis indutseerivad nende
saakobjektidel  efektiivseid morfoloogilisi, kditumuslikke ja elutsiiklite tasemel
kaitsekohastumusi (nt muutused esimese reproduktsiooni vanuses ja kehasuuruses, viljakuses,
puhkeseisundisse minek) (Gilbert 2009). Kiskjate ja/voi konkurentide mdju keriloomade
elutsiiklite muutustele on veel viahe uuritud (Conde-Porkuna 1998). Zooplanktoni kditumise
uuringud néitavad, et keemilised signaalid siinkroniseerivad elutstikli téhtsaid protsesse nagu
toitumine, kaitse kiskja eest ning paaritumine (Guo et al. 2011).

Piisimunade tootmist ja iildiselt keriloomade dormantsust ehk puhkeseisundit voib
lugeda kaitsekohastumuseks elutsiikli tasemel. Dormantsuse abil on keriloomade
populatsioon voimeline {ile elama ebasoodsad keskkonnatingimused ja taasalustama aktiivsust
(munade areng voOi looma ,,lilestdusmine®) (Ricci & Balsamo 2000). Paljude keriloomade
plisimunad on paksukestalised ja suuremad kui partenogeneetilised munad. Piisimunad on
vastupidavad temperatuuri koikumiste ja kuivamise suhtes, tinu millele on keriloomad
kohastunud passiivseks levimiseks tuule, vee ja teiste organismide abil (Segers 2008). Samas
nduab biseksuaalne sigimisviis palju energiat, seetdttu toodetakse isaseid ja seejdrel piisimune
peamiselt populatsiooni kdrgema arvukuse ajal, kui energiaressursse on piisavalt (Gilbert
2003).

Conde-Porkuna (1998) analiiiisis liigi Keratella cochlearis elutsiikli parameetrite
muutusi Daphnia poolt vahendatud kemikaalide esinemisel ja puudumisel keriloomade
elukeskkonnas. Tema uuring ei tuvastanud erilisi elukdigu muutusi. K. cochlearis eluiga
(keskmiselt 15,10 pdeva) ning embriionaalse arengu kestus (keskmiselt 5,43 péeva)
kontrollkeskkonnas ja Daphnia juuresolekul ei olnud oluliselt erinevad. Kuid Keratella
jarglaste arv emase kohta ja populatsiooni kasvukiirus langesid margatavalt Daphnia
kairomoonide esinemisel (Conde-Porkuna 1998).

Guo et al. (2011) t66 naitas, et keriloomad kasutavad kiskjate ja konkurentide
juuresolekul muutuvat elutsiikli strateegiat (madal reproduktsioonitase ja korge ellujagdmine
versus korge reproduktsioonitase ja madal ellujdamine). Katsetes liigiga Brachionus
calyciflorus vihenes viimasel jirglaste tootmine ja langes populatsiooni kasv karnivoorse
kerilooma Asplanchna juuresolekul, mis voib olla tingitud suurenenud energiakulutustest
morfoloogiliste kaitsemehhanismide tootmiseks (posterioorsed ogad) (Guo et al. 2011).

liImselt on ressursside jaotus paindlik ja 10ivusuhtes (trade-off) kerilooma elutsiikli

29



omadustega (Stelzer 2005). Daphnia juuresolekul aga toimus vastupidine protsess —
keriloomade jéarglaste tootmine ja populatsiooni arvukus kasvasid (Guo et al. 2011).

Stelzer (2005) véidab, et elutsiikli teooria peamiseks juhtmoteks on see, et iiksikud
elukdiguomadused ei saa varieeruda soltumatult teistest, nad on piirangutega ja 16ivusuhetes
(trade-off) terves silisteemis. Loivusuhte puhul muutused {iihes elukdiguomaduses (nt
pracgune sigimine) pdhjustavad teise omaduse muutumist (nt ellujadmist tulevikus).
Loivusuhet, kus praegune sigimise kasv pohjustab tulevikus madalamat ellujaamist ja/voi
sigivust, nimetatakse sageli sigimise hinnaks (Stelzer 2005). Vastavalt sigimise hinna
teooriale, ressurside jaotamisel sigimise ja ellujddmisvoime vahel peaks eeldatavasti olema
negatiivne korrelatsioon (Guo et al. 2011).

Piisimunad, partenogenees, suhteliselt lithike elutsiikkel ja kaitsekohastumused on
ilmselt olulisemad omadused, mis vdimaldavad keriloomade ellujddmist konkurentsis ja

kisklussurve all ning vodimaldavad kooseksisteerimist kiskjatega ja konkurentidega.
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6. Jareldused

Vesikirbulised (O. Cladocera) ja keriloomad (Ph. Rotifera) on tdhtsal kohal zooplanktoni
kooslustes ja olulised komponendid veekogude toiduvorgustikes, kus muutused {iihes
komponendis mojutavad paratamatult teisi.

Keriloomade ja vesikirbuliste populatsioonitihedusi mdjutavad mitmed abiootilised ja
biootilised tegurid, sealhulgas omavahelised vastasmdjud. Enamikes silisteemides on
keriloomade ja vesikirbuliste populatsioonid kontrollitud alt-iiles  (,, bottom-up )
regulatsiooniga, mille korral limiteerivaks teguriks on toiduressursside jaotus ja kéttesaadavus
(Conde-Porcuna & Declerck 1998). Kui toiduahela iihel tasemel arvukus kasvab, siis
korgematel tasemetel toimub vastavalt muutus samas suunas. Seega herbivoorsete
vesikirbuliste ja keriloomade populatsioonide arvukused kasvavad koos fiitoplanktoni hulga
suurenemisega. Kui aga toiduressurside hulk ja kvaliteet langeb, siis hakkab kahanema ka
tarbijate arvukus ning kasvab nii liigisisene kui liikidevaheline ressursikonkurents, kui nende
toitumisnisid kattuvad. Lisaks ressursipiirangule on teiseks oluliseks teguriks, mis mojutab
konkurentsi vesikirbuliste ja keriloomade vahel, vesikirbuliste kehamodtmed. On teada, et
~1,2 mm on vesikirbuliste kriitiline keha pikkus, millest allapoole nad ei ole vdoimelised
mehaaniliseks interaktsiooniks keriloomadega ning mdjutavad keriloomade populatsioone
ainult ressursikonkurentsi kaudu. Uldiselt on vesikirbulised edukamad konkurentsis
keriloomadega, sest nad ei ole viga selektiivsed toiduobjektide suhtes. Kuid vodib esineda
olukordi, kus keriloomad vdivad olla edukamateks konkurentideks. Naiteks laborikatsetes
(Maclsaac & Gilbert 1989) oli Keratella cochlearis vdimeline maha suruma véiiksema
vesikirbulise Daphnia ambigua (<1,2 mm), kui nende toiduressursid olid viga piiratud. Kui
aga toiduressurss oli rikkalik, siis osutus D. ambigua edukamaks. Mis vdiks olla selle
pohjuseks, mainitud uurimusest ei selgunud. Oletan, et keriloomad, vaatamata oma
selektiivsemalele toitumisele, ei ole viga energiakulukad, kuna on viiksemad ning seetdttu ei
vaja nii palju toiduressursse kui nendest mitu korda suuremad vesikirbulised. Vdhe on
informatsiooni keriloomade ja viiksemate vesikirbuliste ressursikonkurentsi kohta, seda eriti
looduslikest kooslustest.

Vesikirbuliste hdirimiskonkurentsi mdju keriloomadele pakub suurt huvi. Ténapadevaks
on enim uuritud Daphnia mehaanilist interferentsi Keratella liikidega. Sellist vastasmoju ei
tohi lugeda kiskluseks, sest keriloomade kinni piilidmine vesikirbulise filteraparaadiga ja
edasine voimalik allaneelamine on juhuslik ning tegemist on herbivoorsete vesikirbulistega,

kes omavad keriloomadega sarnast toitumisnissi. Hairimiskonkurentsi mdjutavad
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vesikirbuliste kehasuurus, populatsiooni tihedus ja ressursside hulk. Keriloomade
populatsiooni mdjutavad negatiivselt 1dbi hdirimiskonkurentsi tavaliselt vesikirbulised keha
pikkusega >1,2 mm, kui nende toidubaas on rikkalik. Looduslikes zooplanktonikooslustes
toimivad ressursi- ja hairimiskonkurents vesikirbuliste ja keriloomade vahel samaaegselt ja
neid mehhanisme ei ole kerge lahutada.

Keriloomade ja vesikirbuliste populatsioone reguleerib ka iilevalt-alla (,, top-down )
kontrollmehhanism, kui toiduahela iilemisel tasemel toimuv kiskja arvukuse muutus mdjutab
alumisel tasemeel tema saagi arvukust. Vesikirbuliste ja keriloomade vastasmdjudes ning
tildiselt 0kosiisteemides on kisklusel oluline roll. Kiskjad mojutavad saakliikide arvukust,
populatsioonidiinaamikat ja koosluste struktuuri. Kui kiskja on véga efektiivne, siis vOib
kisklus olla palju olulisemaks piiravaks teguriks kui ressursid (Chase et al. 2002).

Kisklus mojutab vesikirbulisi ja keriloomi nii otseselt kui kaudselt. Otseseks on
vesikirbuliste ja keriloomade vaheline vastasmoju. Roo6vtoidulised —vesikirbulised
perekondadest Polyphemus, Bythotrephes ja Leptodora voivad toituda keriloomadest ja
negatiivselt mojutada nende arvukust. Kuid ka karnivoorsed keriloomad Asplanchna ja
Asplanchnopus on voimelised mojutama vesikirbuliste populatsioonikasvu, toitudes
noorematest ja viaiksematest vesikirbulistest.

Keriloomade  ja  vesikirbuliste  vastastikmojusid  kaudselt — mojutavad
zooplanktonitoidulised kalad (lepiskalad ja ka r6ovkalade noorjérgud) ning teised selgrootud
kiskjad (nt Chaoborus, Copepoda). Kolmanda liigi kisklus voib vdhendada, suurendada voi
vihe mojutada teise liigi kisklussurvet esimese liigi suhtes vo1 nende vahelist konkurentsi. Nii
nditeks (Hovius et al. 2006; Hovius et al. 2007) toitub kiskja Bythotrephes selektiivselt
Daphnia ja Leptodora isenditest, vahendades nende populatsioonide arvukusi, mis toob kaasa
Daphnia konkurentsivoimekuse languse ja Leptodora kindtii kisklussurve vdhenemise
keriloomadele. Jéarelikult suuremate selgrootutest kiskjate olemasolu zooplanktonikoosluses
voib oluliselt modifitseerida vesikirbuliste ja keriloomade vahelisi interaktsioone ning seeldbi
keriloomakoosluste struktuuri.

Ténapdeval on aktuaalseks probleemiks veedkoloogias tsiianobakterite vohamine.
Selle pohjuseks voivad olla veekogude eutrofeerumine ja kliima soojenemine (Laugaste et al.
2007). Tstianobakterid voivad mdjutada zooplanktoni kooslusi nii otseselt kui kaudselt.
Otsene moju avaldub siis, kui herbivoorsed zooplankterid toituvad miirgistest sinikutest ja
surevad tsiianotoksiinide tdttu voi kui nende filteraparaat ummistub.

Olukord Peipsi jirve planktonis viimastel aastatel (alates 2000 aastast) on tiiesti

erinev vorreldes varasemate aastatega (Laugaste et al. 2007). Zooplanktoni hulga oluline
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langus on jélgitav iiheksakiimnendate aastate 10pust, kui paralleelselt hakkas kasvama
tsiilanobakterite hulk (Haberman et al. 2010). Sellest ajast alates esineb nende massilisi
puhanguid Peipsi jarves igal suvel. 2005. aastal keriloomade arvukus langes kuni viis korda,
vesikirbuliste ja aerjalgsete arvukus ja biomass langesid aga umbes kaks korda (Laugaste et
al. 2007). Teadlased oletavad, et tsiianobakterid ja nende toksiinide esinemine on peamine
faktor, mis pdhjustab Peipsi jérve zooplanktoni arvukuse kahanemist, eriti keriloomade osas
(Laugaste et al. 2007; Haberman et al. 2010). Laugaste et al. (2007) pakuvad, et vdimalikuks
peamiseks poOhjuseks suuremate zooplankterite (vesikirbulised ja aerjalgsed) arvukuse
viahenemises on kalamaimude ja lepiskalade (nt tint) kisklussurve. Kuid Haberman et al.
(2010) ei ndustu sellega ja vididavad, et kalade mdju Peipsi jérve zooplanktonile oli
markimisvadarne 1960-tel aastatel, kui kalakooslustes domineerisid zooplanktontoidulised
rddbis ja tint. Praeguseks on jdrve kalavaru oluliselt langenud kalatodstuse surve all, seega
lepiskalade moju zooplanktonile ei ole tdendoliselt nii suur (Haberman et al. 2010).

Uurides teaduskirjandust, ei leidnud kéesoleva t66 autor uurimusi, mis késitleksid
vesikirbuliste ja keriloomade vastastikmdjusid Peipsi jarves. Arvestades Laugaste et al. 2007
ja Haberman et al. 2010 tdo6dega, voib oletada, et kuna Peipsi jirves domineerivad
zooplanktonis herbivoorsed keriloomad ja vesikirbulised, siis valdavateks nendevahelisteks
vastastikmojudeks voiksid olla ressursi- ja hédirimiskonkurents. Sellise hiipoteesi piistitamine
voiks olla véljakutseks edaspidiseks uurimistdoks.

Parasiitide osa toiduahelate ja zooplanktonikoosluste struktuuri modifitseerimisel on
veel iiks vdhe uuritud probleem. Ei ole teada kuivOord ulatuslikult mojutavad parasiidid
vesikirbuliste ja keriloomade vastasmojusid. Kuid vdib oletada, et looduslikus keskkonnas
parasitism kindlasti mangib mingit reguleerivat rolli nende oragnismide suhetes.

Paljud kiskjad eraldavad keskkonda kairomoone, mis kutsuvad nende saakobjektidel
esile kaitsevastuseid. Vaatamata keriloomade viikestele kehamddtmetele ja lihtsale
nérvisiisteemile voib neil leida mitmesuguseid huvitavaid kaitsekohastumusi. Reageerides
kiskjate poolt vette eritatavatele kairomoonidele ja otsestele arritajatele on keriloomad
voimelised arendama morfoloogilisi, kditumuslikke ja elutsiikli tasemel kaitsekohastumusi.
Monedele keriloomadele (Keratella, Kellicottia, Brachionus) on iseloomulikud riiii
véljakasvud ehk ogad, mis vesikirbuliste kisklussurve ja mehaanilise interferentsi mdojul
voivad jargnevates polvkondades kasvada pikemaks ja jdigemaks. Peamiseks levinumaks
kéaitumuslikuks kaitsekohastumuseks on pdgenemisreaktsioon, kui keriloomad on vdimelised
tostma oma ujumiskiirust (nt Keratella) voi teostama kiireid hiippeid (Filinia, Polyarthra,

Hexarthra) vastuseks drritajale. Kolooniate moodustumine voib kaitsta keriloomi
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hdirimiskonkurentide ja mitte vdga suurte roovloomade kdest. Keriloomade
partenogeneetiline sigimisviis, piisimunade moodustamine (Cl. Monogononta, Cl. Seisonidea)
vOi puhkeseisundi olemasolu (Cl. Bdelloidea) on kaitsekohastumused elutsiiklite tasemel.
Partenogeneetiline sigimisviis aitab sddsta energiat, mida emasloomad kasutavad
populatsioonitiheduse  kiireks  kasvuks ja  morfoloogiliste  ning  k&itumuslike
kaitsekohastumuste arendamiseks. Piisimunad v0i puhkeseisund aitavad iile elada
ebasoodsaid keskkonnatingimusi ja viltima ruumiliste ja ajaliste niSSide Kattuvust
rédvloomadega. Uldiselt keriloomade kaitsekohastumused vdivad olla tdhusaks kaitseks

vesikirbuliste mehaanilise interferentsi ja kisklussurve vastu.
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Kokkuvote

Kéesoleva t66 eesmargiks oli anda iilevaade vesikirbuliste (O. Cladocera) vastastikmojudest
keriloomadega (Ph. Rotifera), vesikirbuliste mojudest keriloomade populatsioonidiinaamikale
ning keriloomade kaitsekohastumustest vihendamaks vesikirbuliste moju.

Vesikirbulised mojutavad  keriloomi  1dbi  kiskluse ja  ressursi-  ning
hairimiskonkurentsi. Herbivoorsete vesikirbuliste ja keriloomade toitumisnisid kattuvad,
seega piiratud toidu hulk ja kehvem kvaliteet pohjustavad nende vahelist ressursikonkurentsi.
Uldiselt on vesikirbulised tdhusamad ressursikonkurendid ja modjutavad keriloomade
populatsiooni arvukust negatiivselt. Teatud tingimustel on keriloomad toidukonkurentsis
edukamad ja vdivad viikeste vesikirbuliste populatsiooni alla suruda.

Suured vesikirbulised (>1,2 mm) vdivad paralleelselt ressursikonkurentsile
negatiivselt mdjutada keriloomade populatsioonitihedust 14bi mehaanilise interferentsi.
Hairimiskonkurentsi moju avaldub siis, kui vesikirbulised toitumisprotsessi ajal juhuslikult
tombavad keriloomi veevooluga oma filteraparaati. Keriloomade ellujddmine soltub nende
kaitsekohastumuste  efektiivsusest, keha suurusest ja viibimisajast vesikirbulise
filteraparaadis.

On teada karnivoorsete vesikirbuliste kolm perekonda - Polyphemus, Bythotrephes ja
Leptodora. Nende esindajad on aktiivsed kiskjad ning eelistavad peamiselt kergelt haavatavat
ja aeglast saaki, sealhulgas ka reproduktiivseid keriloomi. Seega roovtoidulised vesikirbulised
voivad oluliselt mojutada keriloomade populatsiooni kasvukiirust. Kuid ka keriloomade
hulgas leidub roovtoidulisi vorme (perekonnad Asplanchna ja Asplanchnopus), kes voivad
toituda véiksematest ja noorematest vesikirbulistest.

Vahendatud vastasmdjudest radgitakse siis, kui iihe liigi esindajad mdjutavad teist
kolmanda liigi vahendusel. Nii niiteks lepiskalad vdivad positiivselt mdjutada keriloomade
kooslust, sest on suurus-selektiivsed toitujad ja eelistavad suuremat ja ndhtavamat saaki,
nditeks suuremaid vesikirbulisi. Tsiianobakterite puhangud veekogudes mdjutavad
keriloomade ja vesikirbuliste populatsioone negatiivselt, seetdttu avaldavad kaudset toimet
nende zooplanktoni riihmade vastastikmdjudele. Monede andmete pdhjal on tsiianotoksiinide
suhtes tundlikumad keriloomad, teiste andmete pohjal aga vesikirbulised.

Keriloomad omavad kaitsekohastumusi, mis aitavad neil véiltida hairimiskonkurentsi
ja kisklussurvet. Morfoloogilisteks kaitsekohastumusteks on osadel keriloomadel paks
kutiikula ehk riiii ja ogade areng. Kaitumuslikeks kaitsereaktsioonideks on ujumiskiiruse

suurendamine, kiired hiipped ja koloonialisus. Kaitsekohastumusteks elutsiiklite tasemel on
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plisimunade moodustamine ja energiaressurside lmberjaotamine elukdiguomaduste vahel
(pisimunade tootmine versus populatsioonitiheduse kiire kasv partenogeneetilise sigimise
teel).

Vesikirbulised on vdimelised mdjutama keriloomade populatsioonidiinaamikat ja
koosluste struktuuri nii alt-tiles kontrolliga 1dbi ressursikonkurentsi kui ka iilevalt-alla
regulatsiooniga 1abi kisklussurve ning mehaanilise interferentsi. Erinevad mdjutegurid on
omavahel tihedalt seotud ning lisaks tuleb nende vastasmdjude uurimisel arvesse votta ka
muid keskkonna biootilisi ja abiootilisi tegureid. Oluline oleks vilja selgitada, kui suur on
vesikirbuliste ja keriloomade vastasmojude osa looduslikes tingimustes keriloomakoosluste

struktuuri ja diinaamika kujunemisel.
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Interactions between cladocerans (O. Cladocera) and rotifers (Ph. Rotifera)

Summary

The objective of the present paper was to provide an overview of interactions between
cladocerans and rotifers, effects of cladocerans on rotifers population dynamics and rotifers
defense responses to reduce the impact of cladocerans.

Cladocerans affect rotifers through predation, exploitative and interference
competition. Herbivorous cladocerans and rotifers food niches overlap, thus limited amount of
food and its poor quality cause exploitative competition between them. Generally, cladocerans
are more effective resource competitors and negatively affect rotifers population abundance.
Under certain conditions, rotifers can be more successful and may suppress populations of
small cladocerans.

Large cladocerans (> 1.2 mm) may negatively affect the population density of rotifers
through mechanical interference in parallel with resource competition. The impact of
interference competition expressed when feeding cladocerans accidentally pull rotifers inside
their branchial chamber with water currents. Then rotifers survival depends on the efficiency
of defense responses, body size, and the length of the stay in cladoceran branchial chamber.

There is known free genera of predatory cladocerans — Polyphemus, Bythotrephes, and
Leptodora. Their representatives are active predators and prefer easily vulnerable and slow
prey, including reproductive rotifers. Therefore, carnivorous cladocerans can significantly
affect the population growth rates of rotifers. Among rotifers occur also carnivorous forms
(genera Asplanchna and Asplanchnopus), who may feed on smaller and juvenile cladocerans.

Indirect interactions are discussed when one species can affect another via the third
species. For example, zooplanktivorous fishes can positively affect rotifer communities
because they are size-selective feeders and prefer more visible prey like larger cladocerans.
Cyanobacteria blooms affect negatively populations of rotifers and cladocerans, thus having
an indirect effect on zooplankton group interactions. Some data suggest that the rotifers are
more sensitive to cyanotoxins. However, based on other data cladocerans are more sensitive
than rotifers.

Rotifers have defense responses, which help them avoid interference competition and
predation pressure. Thick cuticle or lorica and the development of spines are morphological
responses. Increase of swimming velocity, quick jumping escape movements, and colony

formation are behavioral responses. Defenses based on life-history traits are the resting eggs
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formation and energy redistribution between life-history characteristics (resting eggs
production versus rapid growth of population density through parthenogenetic reproduction).
Cladocerans are able to influence population dynamics and community structure of
rotifers using bottom-up control through exploitative competition and top-down regulation
through predation pressure and interference competition. Various influencing factors are
closely interrelated. In addition, studying interactions between these organisms other biotic
and abiotic environmental factors have to be taken into account too. It would be important to
find out how essential is the role of cladocerans and rotifers interactions in formation of the

rotifers community structure and seasonal dynamics under natural conditions.
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Tanuavaldused

Ténan stidamest oma juhendajat Taavi Virrot, kelle kaudu leidsin enda jaoks huvipakkuva
teema ning kes oli kdesoleva t60 valmimise juures suureks abiks. Samuti tdnan koiki, kes
aitasid kaasa kdesoleva t60 valmimisele. Eriti tahaksin tdnada oma peret, kes oli mulle

suureks toeks kédesoleva t66 valmimisel.
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