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1. Sissejuhatus

Virvus on tdhtis osa vilimusest, mida on intensiivselt uuritud erinevatel loomarithmadel,
putukatest kuni lindudeni ning mis naiteks kalade puhul omab suurt tdhtsust nii liikide
okoloogia moistmises kui ka kalamajanduse korraldamises (Leclercq et al., 2010b; Skold
et al., 2013). Virvust kontrollivad geenid voivad kergesti muteeruda, seda on inimesedKi
tinti dra kasutanud koduloomade aretusel, kuid vabas looduses kohtab kdige sagedamini
kas samavirviliste isenditega vOi vaid mdne erineva vérvivariandiga liike, sest vabas
looduses elavate loomade vdrvus on tugeva valikusurve all (Linderholm & Larson, 2013).
Organismi varv (nagu kogu {iletildine valimus) soltub tema keskkonnast, mdjutades looma
haavatavus kiskjatele, liigisisest suhtlemist, sigimispartneri leidmist ning monel juhul isegi
toiduvalikut (Hurd, 1997; Leclercq et al., 2010b; Pike et al., 2010; Taylor et al., 2014).
Paljude selgroogsete jaoks, eriti nende puhul, kelle keha katavad niiteks suled ja karvad,
on varvus elu jooksul kas peaaegu staatiline voi siis vaid Kindlates olukordades muutuv
omadus. Niiteks linnud peavad igal aastal pulmariiii saavutamiseks sulgi vahetama (Roulin
& Ducrest, 2013). Samas kui imetajatel on koige levinumateks naha ja karvade toonideks
erinevad halli ning pruuni varjundid (kuigi leidub ka erandeid), mille pohiline eesmérk on
aidata loomadel taustaga iihte sulanduda ning mida vaid moéned liigid suudavad
karvavahetusega erinevate aastaaegade tarvis muuta (Caro, 2013). Siiski, erinevalt
eelnevalt mainitud loomariithmadest, esineb selgroogsete hulgas ka niisuguseid organisme,
kes suudavad oma virvi vastavalt elukeskkonnale ja hetkevajadusele suhteliselt Kiiresti
korrigeerida. Selliseid loomi leiab nii luukalade (Osteichthyes) iilemklassist kui ka
kahepaiksete (Amphibia) ja roomajate (Reptilia) klassidest ning nende varvimuutus voib
aega voOtta nddalaid vdi 1abi olla juba sekunditega (Leclercq et al., 2010b; Olsson et al.,
2013; Skold et al., 2013). Selline keha véarvuse operatiivne muutmine on kdigusoojastel
selgroogsetel vdimalik tdnu spetsiaalsetele pigmente sisaldavatele rakkudele, mida
nimetatakse kromatofoorideks ehk varvirakkudeks (Fujii, 1969, Ik 308). On mdistetav, et
voime oma vilimust vastavalt vajadusele muuta leevendab liikidele mojuvat valikusurvet
ja vdimaldab loomadel kasutada laiemat keskkonnanissi (Skold et al., 2013).
Poikilotermsete loomade seas on seejuures kalad mdnevorra erandlikud, sest erinevalt
paljudest kahepaiksetest ja roomajatest (kuid mitte koigist), juhivad nende varvimuutust nii
narvi- kui ka endokriinsiisteem, kusjuures esimene kontrollib harilikult kiiremaid ja teine
aeglasemaid toonimuutuseid (Fujii, 2000; Olsson et al., 2013). Koige silmapaistvamad on
muidugi kiired iileminekud iihelt virvi tumeduse tasemelt teisele, mida nimetatakse
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fiisioloogiliseks varvimuutuseks ja mis mone kalaliigi puhul vOib aega votta vaid
sekundeid (Ramachandran et al., 1996). Kusjuures, kalade vérv pole oluline ainult neile
endile, vaid ka inimestele, kes selle tunnuse jargi nditeks isendite tervist ja véadrtust
hindavad (Erikson & Misimi, 2008). Oluline on ka see, et looma kohane virvus on iiks neis
tunnustest, mis suuresti mdjutavad keskkonnakaitse eesmirgil tagasi loodusesse lastud
isendite ellujadvust (Fairchild & Howell, 2004). Teisest kiiljest aitaks kalade
kromatofooride ja neid mdjutavate tegurite parem modistmine kaasa ka uute
ornamentaalsete kalasortide aretamisele (Fujii, 2000). Arusaadavalt on kalade vérvusel
suur 6koloogiline ja majanduslik téhtsus ning selle valdkonna uurimine haarab enda alla nii
kéditumisbioloogiat, arengubioloogiat, keskkonnateaduseid kui ka kalamajandust (Leclercq

et al., 2010b).

Kuigi loomade virvuse ja varvimuutuse evolutsioonilist olulisust ning mehhanisme on juba
monda aega uuritud, on selles valdkonnas veel hulgaliselt vastamata kiisimusi. Isegi
varjevirvuse iiksikasjad vajavad paljude oluliste kalagruppide ja liikide puhul veel
analiiisimist, eriti melanofooridest erinevate kromatofooride puhul (Leclercq et al.,
2010b). Samas on leitud, et peale taustavarvi voivad kalade varvust mojutada veel mitmed
erinevad stressi tekitavad keskkonnategurid: niiteks toksilised tihendid, vee ldbipaistvuse
muutused, vaenlaste ldhedus, UV-kiirgus, ebasobiv temperatuur ja vale toitumine (Hurd,
1997; Fairchild & Howell, 2004; Larsen et al., 2008; Leclercq et al., 2010b; Kelley et al.,
2012). Indiviidide vdlimus on seega pidevalt mitme erineva keskkonnaparameetri moju all
(Pavlidis et al., 2008). Veelgi enam, kromatofoorides leiduvad pigmendid voivad
omakorda olla seotud teiste fiisioloogiliste komponentidega, nditeks eriitrofoorides
leiduvad karotenoidid aitavad organismil neutraliseerida vabu hapnikuradikaale (Miki,
1991; Grether et al., 2001). Andmeid esineb ka selle kohta, et kromatofoorides leiduv
melaniin  vdib anda mérku nii loomale mdjuvast stressist kui ka indiviidide
stressitaluvusest, mille jargi oleks voimalik eristada kalakasvatustesse rohkem ja vihem
sobivaid isendeid, kuid niisugused pigmentide ning filisioloogiliste omaduste vahelised
potensiaalsed suhted vajavad veel pdhjaliku uurimist (Kittilsen et al., 2009). Samuti alles
analiiiisitakse, kui palju voiks vdrvimuutus loomadele maksta, kuidas mustri erinevad
tilesanded iiksteisega suhestuvad, missugused on varvimuutuse konfliktid, nditeks mil moel
mojutab varjeviarvus sekundaarse sootunnusena kasutatavaid virvilaike (Rodgers et al.,
2013). Hetkel on niiteks kahtluse all ka see, kas melaniinilaigud saavad olla tdelised

sekundaarsed sugutunnused voi tdidavad seda rolli vaid keskkonnas kéttesaadavad ehk
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eksogeensed eriitrofoorides leiduvad karotenoidid (Speares et al., 2007). Oluline oleks ka
mitmesuguste hormoonide, niiteks prolaktiini, mdju parem mdistmine (Leclercq et al.,
2010b). Lisaks on liiga vdhe teada ka kehasiseste kromatofooride tédhtsusest ja
t6opdhimdtetest (Skold et al., 2013). Uleiildiselt vajavad edasist detailsemat uurimist nii
kiiresti toimuv flisioloogiline kui ka aeglasem morfoloogiline varvimuutus (Ramachandran
et al., 1996; Sugimoto, 2002). Seega on poikilotermsete loomade varvimuutuses veel hulga

vastuseta kiisimusi, millele tulevased uurimustdod voiksid keskenduda.

Kéesolevas t6os tritasime vilja selgitada, millist mdju omavad keskkonna taustavarv,
sugu, stress ja ndgemisteravus kalade vérvusele ning kas katseloomad eelistavad seda
substraadi varvi, mille jaoks nad on juba varvimuutuse labiteinud. Samuti on eesmargiks
anda vidhemalt esialgne {iilevaade katseloomadeks valitud tmarmudilate (Neogobius
melanostomus) nahamustrist ja selle osadest. Keskendusime fiisioloogilise varvimuutuse
uurimisele ja vaatlesime eelkdige melaniini sisaldavate kromatofooride muutuseid. Kalade
heleduse mairamiseks katsetasime suhteliselt uudset meetodit, kus kasutatakse looma
iildise nahatooni hindamiseks pildit66tlusprogrammi histogrammi, nagu seda on varem

tehtud vosavaksiku (Ematurga atomaria) vialimuse analiiiisimisel (Sandre et al., 2013).

Uurimustoé probleemide lahendamiseks piistitasime eelnevalt ldbitootatud kirjandusele

toetudes viis hiipoteesi:

e Umarmudilad on vdimelised fiisioloogiliseks virvimuutuseks.

e Isasloomade tumedus takistab neil fiisioloogilise varvimuutuse abil emastega
vordvairse heleduse saavutamist (Kornis et al., 2012).

e Enim stressis kalad jadvad teistest heledamaks.

e Silmaparasiitidega isendite varvimuutus on vdiksem.

e Juhul, kui kaladel on valida heleda ja tumeda substraadi vahel, siis nad eelistavad

viibida pdhjal, millega sarnanemiseks on isendid juba varvimuutuse 1dbi viinud.

Samuti oli meil kaks lisaeesmarki: Katsetada, kas kalade nahavarvi tumeduse hindamiseks
saab kasutada pilditootlusprogrammi funktsioone ja esmakordselt kirjeldada Soome lahe
timarmudilate mustrit varvimuutlikke komponente. Katseliigi varvi ja mustri selgitamiseks
tehti isenditest {ldpilte, samuti vaadeldi valgusmikroskoobiga timarmudilate uimi ning
soomuseid. Umarmudilate tumeduse hindamiseks kasutasime pilditddtlusprogrammi
Adobe Photoshop CS4 histogrammi, mida siiani on edukalt rakendatud 66liblikate vastsete

varvi analiiiisimiseks (Sandre et al., 2013).



2. Probleemi referatiivne iilevaade

2.1 Kala vérvuse pohialused

2.1.1 Varvide péritolu

Kalade vérv ja varvimuutus pohinevad kromatofooridel ehk spetsiaalsetel vérvirakkudel,
mida  klassifitseeritakse  neis  sisalduvate pigmentide jargi melanofoorideks,
erutrofoorideks, ksantofoorideks, leukofoorideks voi iridofoorideks, mis on vastavalt
musta, punast, kollast, valget ja metalset lillat kuni rohelist varvi (Fujii, 1969, lk 308).
Aastal 1995 avastati ka eelpool nimetatud kromatofooridest palju haruldasemad, siniseid
pigmente sisaldavad varvirakud, mis nimetati tsiianofoorideks (Goda & Fujii, 1995). Peale
selle on olemas ka mitmeid kromatofoori tiitipe, mis sisaldavad mitut erinevat tiitipi
pigmente, sellised on niiteks violetsena paistvad eriitro-iridofoorid (Goda et al., 2011).
Kromatofooride kuju voib olla erinev, paljude varvirakkude (nditeks melano-, ertitro-,
leuko- ja ksantofooride) kuju on ebaiihtlane, koos paljude sdrmjate dendriitidega (Schliwa,
1986, Ik 68). Samas leukofoorid ja iridofoorid koosnevad iiksteisele laotud peegeldavatest
struktuursetest pigmentidest (Parker, 1998). Kromatofoorid on kogu poikilotermsete

loomade viarvuse aluseks.

Juba embriiogeneesi kiigus tekkinud kromatofoore leidub mitmel pool loomade nahas ja
kehas. Pohiliselt asuvad véarvirakud périsnahas ehk dermises ja marrasnahas ehk
epidermises, kusjuures enamikel liikidel on iilekaalus dermises asuvad kromatofoorid, mis
asuvad kohe epidermise all (Parker, 1948, Ik 238; Schliwa, 1986, Ik 68). Samas leidub
kromatofoore ka mujal kalade kehas, niiteks silmades ja veresoonte ning siseelundite
umber — kehasiseste kromatofooride paigutus paistab olevat seda tdhtsam, mida
labipaistvam on kala (Goda & Fujii, 1996; Nilsson Skold et al., 2010; Skold et al., 2013).
Selgroogsetel loomadel périnevad kromatofooride eeclkdijad embriiogeneesi varajases
staadiumis tekkivast neuraalharjast (imetajatel, lindudel, kahepaiksetel) voi samavéarsetest
rakkudest (mdningatel kaladel pole hasti véljakujunenud neuraalharja) ja liiguvad embriio
hilisema arengu kiaigus organismi laiali, jdudes 10puks ka viliskatetesse. Varvirakkude
eelkdijad vdivad vérvipigmente tootma hakata juba migratsioonifaasis, kusjuures usutakse,
et erinevatel kromatofooride tiiiipidel pole mitte oma kindlad eelkdijad, vaid nad kdik

parinevad samadest pluripotentsetest tiivirakkudest. (Schliwa, 1986, Ik 68)



Kromatofoorides sisalduvaid varvipigmente grupeeritakse nii keemia, t66pohimotte kui ka
paritolu alusel (Fox, 1976, |k 13). Pdhilised kromatofoorides leiduvad pigmendid on
melaniinid, karotenoidid, pteridiinid ja varvitud puriinid (Schliwa, 1986, |k 66).
Toopodhimdtte alusel saab loetletud ained jagada varvilisteks pigmentideks (nditeks
melaniinid, karotenoidid, pteridiinid) ja valguse murdmise abil virve tekitavateks
pigmentideks (puriinid) (Matsumoto, 1965; Odenthal et al., 1996; Parker & Martini, 2006;
Ducrest et al., 2008). Pigmente jagatakse ka endogeenseteks, kui loom suudab neid ise
stinteesida (nditeks melaniinid, pteridiinid ja puriinid) ja eksogeenseteks, kui kala saab
antud pigmente vaid keskkonnast (karotenoidid) (Fox, 1976, Ik 13). Pigmentide graanulid
on virvirakkudes organellidesse pakitud, lihtsustades nende rakusisest liigutamist
(Schliwa, 1986, Ik 66). Siiski, loomade 16plik nahaviarv oleneb erinevate kromatofooride
koosmdjust, nditeks kahepaiksete puhul on leitud, et ksantofoorid, iridofoorid ja
melanofoorid voivad looma nahas asuda kihtidena, tekitades koostootavaid ja iiksteist
tdiendavaid tiksuseid (Bagnara et al., 1968). Kromatofoorides leidub erineva keemilise

koostise, t00pohimdtte ja paritoluga pigmente.
2.1.2 Levinumate kromatofooride tutvustus

Melanofoor on ebaiihtlase kuju ja sdrmjate dendriitidega rakk, mille tumeduse méddrab
pigmente kandvate organellide asend rakus: kui organellid on {ihtlaselt iile melanofoori
laiali jaotunud, siis paistab rakk tumedam vorreldes sellega, kui pigmendid on vaid
varvikandja keskele kogunenud (Bagnara et al., 1968). Melanofooride pruunikasmust
véarvus tuleneb melanosoomidesse paigutatud melaniinist (Fujii, 1969, Ik 308; Schliwa,
1986, Ik 66). Melaniin on poliimeriseeritud pigment, mida kalad suudavad tiirosinaasi abil
ise tiirosiinist (CgH;1NOj3) siinteesida, mis tdhendab, et tegemist on endogeense
pigmendiga (Schliwa, 1986, |k 66-67). Loomades leidub kolm melaniini gruppi: pruun
eumelaniin, punakaspruun feomelaniin ja kdrgemate selgroogsete kesknérvisiisteemis
leiduv neuromelaniin, Kusjuures eumelaniini on siiani ainus kaladest leitud melaniini tiitip
(Ducrest et al., 2008; Leclercq et al., 2010b). Melaniini pigmendid on loomadele juba
iseenesest kasulikud, kaitstes neid UV kiirguse poolt pohjustatud rakukahjustuste eest — see
funktsiooni vdib olla nii oluline, et iihe teooria kohaselt oligi UV kiirguse vastane mdju
melaniini esmane iilesanne ja kriiptilisel eesmérgil hakati melaniinist tulenevat varvust
kasutama alles hillem (Mueller & Neuhauss, 2014). Melaniini rohkus voib mone

loomaliigi puhul aimu anda ka teatud iseloomuomadustest, niiteks 16he (Salmo salar)
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puhul avastati, et tumedate tappide hulk looma kehal vdimaldas uurijatel ennustada nii kala
kéitumist kui ka stressihormoonide taset — nimelt rohkem eumelaniini sisaldavad kalad

tulid stressiga paremini toime kui nende heledamad liigikaaslased (Kittilsen et al., 2009).

Eriitrofoorid on punast vérvi tekitavad kromatofoorid (Schliwa, 1986, Ik 66). Antud
varvirakud saavad oma tooni Kkarotenoididest, pigmentide grupist, mida kalad ise
stinteesida ei suuda, vaid peavad need omandama kas otse taimedest voi ldbi oma
saakloomade, mis tdhendab, et tegemist on eksogeensete pigmentidega (Fujii, 1969, Ik
315). Karotenoidid on rasvlahustuvad, taimede poolt toodetud kiillastumata siisivesinikud
(Schliwa, 1986, lk 67). Sarnaselt melaniinile on ka karotenoidid loomadele flisioloogiliselt
kasulikud: moned vormid on A-vitamiini prekursoriteks (Fox, 1976, Ik 140), teised (eriti
astaksantiin) kaitsevad looma vabade hapnikuradikaalide kahjustava mdju eest (Miki,
1991). Karotenoididel pdhinev punane nahavidrv omab tdhtsust nii sugupoolte vahelises,
kui ka sugupoolte siseses suhtluses: mone kalaliigi puhul vdivad niiteks dominantsed
territoriaalsed isased olla silmapaistvamat punast varvi kui ndrgemad isased, samas ogalike
(Gasterosteus aculeatus) puhul on tdestatud, et punasemad isased on vdhem vérvilistest
isenditest viljakamad (Dijkstra et al., 2007; Pike et al., 2010). Karotenoidid sobivad isendi
tugevust reklaamima just sellepdrast, et tegemist on eksogeensete pigmentidega ja piiratud
ressurssidega keskkonnas on kala punase vdrvuse ja immuunsiisteemi tugevuse vahel

negatiivne seos (Pike et al., 2010).

Ksantofoorid annavad looma nahale kollase voi punaka tooni, mis tuleneb organellidesse
pakitud pteridiinist, vesilahustuvast ainest, mis koosneb piirimidiini ja piirasiini rongastest
ja on ldhedaselt seotud iridofoorides ning leukofoorides leiduvate puriinidega (Schliwa,
1986, Ik 67, Fujii, 1969, lk 315). On leitud, et rakkude hilisemas elutsiiklis v&ivad
ksantofooridesse ladestuda ka karotenoidid, kuigi selljuhul on kiisitav, kas tekkinud
kromatofoore on modtet kutsuda ksantofoorideks voi mingi muu nimega (Fujii, 1969, Ik
315). Peale selle on ka avastatud, et vérviliste pteridiinide korval leidub ksantofoorides
hulgaliselt aine vérvusetuid vorme (Schliwa, 1986, |k 67). Seesugused vérvusetud
versioonid osalevad mitmetes erinevates rakusisestes ja fiisioloogilistes protsessides
(Leclercq et al., 2010b). Ténaseks on teada, et kalad kasutavad tihte pteridiini vormi (7-
hiidroksiibiopteridiini) muuseas ka alarmainena (Win 2000). Lehekonlaste (Hylidae) puhul
on demonstreeritud, et ksantofoorid osalevad koos melanofooride ja iridofooridega ka
funktsionaalsete iiksuste moodustamisel ja vOivad nahas teistest kromatofooridest kdige

korgemal paikneda (Bagnara et al., 1968).



Iridofoorid ja leukofoorid sisaldavad organellidesse pakitud ldbipaistvaid puriinist
(pohiliselt guaniinist) plaadikesi, mis tekitavad védrvust tdnu struktuuride valgust
hajutavatele, murdvatele ja peegeldavatele omadustele (Fujii, 1969, Ik 308, Schliwa, 1986,
Ik 67). Leukofoorid annavad nahale valge tooni ja sisaldavad iridofooridega vdrreldes
vaiksemaid pigmendiplaadikesi, samas kui iridofoorides on suuremad, struktuurselt laotud
plaadikesed, mille abil tekitatakse sillerdavaid siniseid ja rohelisi toone (Fujii, 1969, Ik
308, Fox, 1976, Ik 15). Valge varv tekib siis, kui pigmendiplaadid peegeldatava valguse
taielikult hajutavad, kuid teised struktuursete kromatofooride poolt tekitatavad toonid
voivad tuleneda niiteks valguse osalisest hajutamisest, interferentsist (kui valguslained
tthinevad) voi difraktsioonist (kui lained takistustest méodudes painduvad) (Fox, 1976, Ik
15). Iridofooride peegeldusvdime oleneb guaniinist struktuuri iilesehitusest, monel juhul on
voimalik peegeldavate pigmentide asendit spetsiaalsete filamentide abil muuta, teistel
juhtudel vdivad iridofoorid olla ka tdiesti lilkumatud ehk passiivsed (Rohrlich, 1974).
Struktuursed kromatofoorid voivad loomade nahas koos teiste varvikandjatega komplekte
moodustada: niiteks kahepaiksete nahas voivad iridofoorid esineda melanofooride kohal,
olles altpoolt melanofooride dendriitidesse mahkunud, mis tdhendab, et kui melanosoomid
melanofooris disperseeruvad, siis ei paista iridofoorid tumedate pigmentide alt enam vilja
(Bagnara et al., 1968). Iridofooride ja leukofooride kasutamine on looma jaoks vdhem
energiakulukas, kui vérviliste pigmentide tilalhoidmine. Struktuuride poolt tekitatud
varvide puhul on oluline vaatleja asukoht, kuid dige nurga alt vaadates, voivad sellised
varvid (ka samades valgustingimustes) vilja paista palju tugevamini, kui varvipigmentide

pohjustatud toonid. (Parker, 1998)
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2.2 Virvimuutuse pohialused

Paljud kalade mustrid ja varvikombinatsioonid voivadki olla staatilised ning muutuda vaid
evolutsioonilises ajaskaalas, kuid on ka neid organisme kes suudavad oma kehavirvi oma
elu jooksul muuta. Moningate kalaliikide puhul vdivad virvimuutused toimuda pikema
eluperioodi viltel, kauakestva kohanemisprotsessi kidigus ja piisida hiljem suhteliselt
muutumatuna. Samas on ka neid, kelle puhul on varvus vaga muutlik omadus. Peale selle,
et isendi varvimuutmisvoime oleneb tema liigist, vOib vérvuse plastilisus varieeruda ka
perekondade vahel, mida on tdheldatud niiteks voldja Cottus aleuticus pesakondade
vordlemisel. Vilimuse plastilisusest tulenev kasu oleneb kala eluviisist, nimelt erinevate
iihes veekogus elavate liikide vordlemisel pandi tdhele, et bentiliste kalade jaoks voib
vérvi- ja mustrimuutus olla tulusam ning olulisem kui pelaagilistele liikidele. Voime varvi
muuta lubab isendil kasutada laiemat 6koloogilist nissi, vihendades loomale mdjuvat
valikusurvet. (Fairchild & Howell, 2004; Cox et al., 2009; Bergstrom et al., 2012; Skold et
al., 2013).

Kalad voivad oma varvi muuta mitmetel erinevatel eesmarkidel. Pajudel kalaliikidel, teiste
seas ka 16hel (Salmo salar), toimub oluline varvimuutus enne sigimisaega, sest spetsiifiline
pulmavérv on levinud sekundaarne sootunnus, mis ausa signaalina aitab loomadel oma
kvaliteeti reklaamida (Kodricbrown & Brown, 1984; Leclercq et al., 2010a). Varvusel
pohinev kommunikatsioon ei pruugi piirduda vaid paarilise valikuga: ahvenaliste
(Perciformes) seltsi kuuluvate kaladega tehtud katsetest on jareldatud, et mdned liigid
voivad mustrikombinatsioonide abil véljendada niiteks hédireseisundit, agressiooni ja
jarglaste eest hoolitsemist, kusjuures niisugused varvimuutused vdivad toimuda juba
sekunditega (Rodrigues et al., 2009). Kalade omavaheline kommunikatsioon voib mdnel
juhul osutuda tllatavalt tdpseks, niiteks isekeskis voditlevad ahvenalised Nannacara
anomala signaliseerivad 1dabi mustrimuutuste ka spetsiifilisi antagonistlike kditumismalle
(Hurd, 1997). Loomulikult on varvimuutus véiga kasulik ka pohja hasti matkiva ja vajaduse
korral uuesti muudetava varjevarvuse saavutamisel (Skold et al., 2013). Kalade vdimekus
erisuguste substraatide matkimisel on liigiti erinev, ddrmusliku nditena voib vélja tuua, et
nditeks troopiline rombkala Bothus ocellatus suudab nii homogeenseid substraate kui ka
erinevaid mustrikombinatsioone, nagu tdppe ja laike, juba modnekiimne sekundiga
arusaadavalt viljendada (Ramachandran et al., 1996). Vdimetus oma keskkonnaga

sulanduda, kas siis 14bi vdrvimuutmise vOi substraadieelistuse, suurendab loomade
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haavatavust: niditeks lestlase Pseudopleuronectes americanus puhul tdestati, et
kasvandustest périt isendid, kelle vdrv ei vastanud pérast vabadusse laskmist tédpselt

metsiku tiilibi varvile, s60di kiskjate poolt kdige kiiremini dra (Fairchild & Howell, 2004).

Kalade védrvimuutus pohineb muidugi kromatofooridega toimuvatel muutustel (Fujii,
2000). Varvimuutuse saavutamiseks toimuvaid muutuseid jagatakse fiisioloogilisteks ning

morfoloogilisteks, mis reeglina toimuvad tiheaegselt (Schliwa, 1986, Ik 66):

e Fisioloogilise virvimuutuse kiaigus toimuvad muutused kromatofooride sees.
Virvipigmentidega organelle on vdimalik rakus timber paigutada nii, et neid jaib
vaatlejale kas rohkem voOi vdhem ndha. Kromatofoori véarv tundub tumedam, kui
kromatosoomid on rakupiiride ulatuses laiali jaotunud ja heledam, kui organellid on
raku keskele kokku kogunenud ning iilemised pigmendikandjad varjavad alumisi.
Fiisioloogilist varvimuutust vOivad 14bi viia ka guaniinistruktuuridel pohinevad
kromatofoorid, kui neis leiduvad peegeldavad plaadikesed muudavad valgusallika
suhtes asendit. Fiisioloogiline muutus toimub kiiresti, monel juhul juba
sekunditega, kuid voib aega votta ka moned tunnid. (Rohrlich, 1974; Schliwa,
1986, |k 65; Ramachandran et al., 1996; Leclercq et al., 2010b)

e Morfoloogiline virvimuutus tdhendab muutuseid kromatofooride ja pigmentide
arvus. Viarvirakke voi neis sisalduvate pigmentide hulka voidakse kas suurendada
voi vihendada. Sellised protsessid on jarkjargulised ja silmaga raskesti mirgatavad,
kuid tilemineku 10ppedes voib toimunud olla drastiline muutus. Morfoloogiline
varvimuutus on seega pikaajaline protsess, milleks voib kuluda péevi voi isegi
nadalaid. (Schliwa, 1986, Ik 65-66; Fujii, 2000; Leclercq et al., 2010b)

Kromatofoorides toimuvaid muutused voivad toimuda nii otsese ehk primaarse kui ka
kaudse ehk sekundaarse mehhanismi abil (Oshima, 2001). Kaudseks mdjutuseks loctakse
seda, kui vérvirakk reageerib looma nérvi- voi hormonaalsiisteemi juhistele. See tdhendab,
et nirvisiisteem saab kromatofoore mojutada elektriimpulsside abil ja hormonaalsiisteem
edastab informatsiooni ténu veres voi limfivedelikus liikuvatele hormoonidele. Varem
arvati, et kaudsetest viarvimuutuse tekitajatest on tdhtsam just endokriinsiisteem, Kuid
tanapdeval kaldutakse mdtlema just vastupidist. Otseseks virviraku mojutamiseks loetakse
olukorda, kus kromatofoor puutub kehavilist paritolu mojutajaga vahetult kokku: sellisteks
faktoriteks voivad olla néiteks valgus, temperatuur ja keskkonnakemikaalid. (Parker 1948,
Ik 5)
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Sekundaarses varvimuutuses voib osaleda hulk erinevaid aineid. Kalad saavad pidevalt 1abi
meeleelundite informatsiooni viliste stiimulite kohta, keskkonnast omandatud signaalid
liiguvad mooda ndrve isendi kesknérvisiisteemi, kus andmed toddeldakse ja seejdrel
saadetakse signaal vastavate hormoonide voi narviimpulssidega varvirakkudesse, mille
sisesed muutused toimuvad tdnu mootor-proteiinidele nagu tubuliin, Kinesiin ja diineiin
(Fujii, 2000). Nii kromatofooride tekkimist, apoptoosi kui ka pigmentide dispersiooni ja
agregatsiooni mojutavad mitmesugused hormoonid, millest olulisemad on niiteks o-
melanofoore stimuleeriv hormoon (aMSH), melaniini kontsentreeriv hormoon (MCH),
prolaktiin, adenokortikotroopne hormoon (ACTH), melatoniin ja mitmed steroidsed
suguhormoonid (Fujii, 2000; Leclercq et al., 2010b). Erinevate hormoonide mdju tdhtsus
voib erisuguste kalaliikide puhul varieeruda, nditeks harilike pagruste (Pagrus pagrus)
puhul ei leitud seost taustavirviga kohanemise ja aMSH hulga vahel ning jareldati, et
antud liigi puhul voivad olulisemad olla hoopis MCH ja katehhoolamiinid (Van der Salm
et al., 2006). Teisest kiiljest on kindlaks tehtud, et aMSH roll organismis ei piirdu vaid
kala naha tumedamaks muutmisega ehk melanosoomide rakus laiali levitamisega, nimelt
oaMSH voib omada rolli ka looma stressivastuses (Van der Salm et al., 2005). Seega voib
sekundaarne vérvimuutus kalades toimuda tdnu nii ndrviimpulssidele kui ka paljudele

erisugustele hormoonidele.

Kromatofooride hetkekonfiguratsioon ja sekundaarne vérvimuutus soltuvad nii kala
niagemisvoimest kui ka keskkonnas leiduvast valgusest. Seejuures on teada, et kunstlikult
pimedaks tehtud kalad omandavad négijatest erineva nahatooni (Rasquin, 1946; Gentle,
1971). Naiteks P. Rasquin tegi kuldkaladega (Carassius auratus auratus) katse, mis néitas,
et need isendid, kes optiliste narvide ldbildikamisega pimedaks tehti, omandasid mdne
kuuga pruunika varvuse, kuigi nad olid enne operatsiooni oranzid. Samas katses hoiti ka
kahte néagijat kuldkala mitu kuud tdielikus pimeduses ja katse 15pus olid need isendid
vihem pigmenteerunud, hilisemal naha mikroskoopimisel kiill leiti melanofoore, kuid
nende pigmentidega organellid olid rakku keskele kontsentreerunud. Tolles t60s jéreldati
nii oma eksperimendi kui ka eelneva kirjanduse pohjal, et kalade vérvus oleneb nii
nigemisest kui ka isendi kehale joudvast valgusest. Uhes sarnases eksperimendis, mis viidi
14bi lepamaimudega (Phoxinus phoxinus), uuriti nii optiliste nirvide 16hkumise Kui ka ajust
nagemiskeskuse eemaldamise moju kalade virvusele. Selles toos leiti, et iihest silmast
pimedad kalad muutsid vérvi sama hésti kui tervete silmadega isendid, olenemata sellest,
kas eemaldatud oli antud silma ndgemisnirv voi tiks ilakiinka pool. Kui kalad tehti
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optiliste nirvide katkestamisega tdiesti pimedaks, siis alguses muutusid koik isendid
tumedaks, kuid hiljem muutusid pooled neist jillegi heledaks. Samas, iilakiinka taielikul
eemaldamisel muutusid lepamaimud alguses just heledaks ja hiljem omandasid uuesti
tumedama varvuse. Jareldati, et iilakiingas kontrollib piklikajus asuvat kala kahvatumist
mojutava keskuse tegevust. Kirjeldatud t60s ei tiheldatud, et kalad pérast pimedaks jaddmist
vastavalt pohjale varvi muudaksid. Siiski, veelgi uuemas kokkuvotlikus t66s toodi vélja, et
pimedate kalade kromatofoorid vdivad siiski vastavalt valgusele virvi muuta. Selles t66
esitatud andmed nditavad, et valguse primaarsele mdjule voivad mdnel juhul reageerida
koik peamised kromatofooride tiilibid, kuigi vérvirakus toimuvad muutused, ehk siis see
kas rakk ldheb heledamaks voi tumedamaks, on liigispetsiifilised ja siiani tdestatud vaid

viheste kalaliikide puhul. (Rasquin, 1946; Gentle, 1971; Oshima, 2001)
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2.3 Kalade vdrvust mojutavad keskkonnategurid

Kalade nahavirv allub multiparameetrilisele kontrollile: isendi vidlimust mdjutavad igal
ajahetkel mitmed erinevad keskkonnategurid, mis vdivad muuta nii kromatofooride ja
pigmentide hulka kui ka pigmentidega organellide asendit (Fujii, 2000; Pavlidis et al.,
2008). Kalade vdrvus on tdhtis nii isenditele endile kui ka inimestele. Néiteks iiks oluline
kalade viljandgemisega seotud probleem on see, kui vesiviljeluses kasvatatud isendite varv
erineb vabas looduses kasvanud liigikaaslastest — ebaharilik valimus langetab kasvandustes
toodetud kalade hinda ja vaartust (Pavlidis et al., 2008). Nimelt, kalade nahavirvuse
erinemine harilikust liigiomasest toonist voib anda informatsiooni nii isendi tervise, heaolu
kui ka ebasobivate keskkonnaparameetrite kohta: nditeks erinevates uurimustoddes on
leitud, et kalade morfoloogilist varvimuutust voivad esile kutsuda jargmised abiootilised
tegurid: stress, temperatuur, UV kiirguse intensiivsus, valgustsiikli pikkus, toidu kvaliteet,
vee ldbipaistvus ja vesikeskkonnas leiduvad ained (Mojovic et al., 2004; Pavlidis et al.,
2008; Leclercq et al., 2010b; Kelley et al., 2012). Toenioliselt mangivad loetletud tegurid
rolli ka flisioloogilise varvimuutuse juures, sest pikema aja jooksul toimunud muutustest
votavad arvatavasti osa mdlemad mehhanismid (Schliwa, 1986, Ik 66). Seega vdivad
morfoloogilist ning flisioloogilist varvimuutust mojutada paljud erinevad keskkonnategurid

— seda nii kaladele ja inimestele kasulikus kui ka kahjulikus suunas.

Valgus on &dirmiselt oluline vdrvuse cksogeenne mojutaja. Moned Kalaliigid saavad,
vastavalt vees paremini levivale valgusele, muuta liigisiseseks suhtlemiseks moeldud
varvisignaalide tooni ja eredust, et tagada signaalide parem levimine (Kelley et al., 2012).
On kindlaks tehtud, et mdnel juhul muudab elupaiga pohja varvus naha melaniinisisaldust
rohkem kui Kiirgustugevus, kuid samas v0ib nahavirvide eredus oleneda ka isendile
langeva valguse vérvist, vastavalt sellele, millise lainepikkusega valgus vesikeskkonnas
paremini levib (Pavlidis et al., 2008). Harilike pagrustega (Pagrus pagrus) tehtud
uurimustoos  tuli vélja, et valguse intensiivsus suurendas pohjavarvi efekti kala
nahavérvile; samas katses leiti, et antud liigi vélimus olenes ka langeva valguse
lainepikkusest — nimelt sinise valguse all elanud kalad muutusid heledamaks (Van der
Salm et al., 2004). Peale selle on avastatud, et akvaariumi valgustuse virvus mdjutab ka
kalade stressivastust, nditeks niiluse tilaapiale (Oreochromis niloticus) mojuvad teatud
varvid rahustavalt: pérast kalade héirimist ventileerisid valge valguse all olnud kalad

tugevamini kui sinise valguse all viibinud loomad ja sellest jareldati, et mugavas elupaigas
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on kalad stressile vastupidavamad, kusjuures keskkonna sobivus oleneb muuhulgas
langeva valguse varvist (Maia & Volpato, 2013). Ka nidhtavast valgusest liithema
lainepikkusega kiirgus mdjutab kalade virvi, nimelt iiks melaniini omadustest on valguse
neelamine ja melanofooride ndol on tegemist tohusa kaitsega UV kiirguse vastu. Katsed on
ndidanud, et UV kiirgusele enim eksponeeritud kalad tumenevad, kusjuures selline muutus
vOoib toimuda juba 48 tunniga, mille jdrgi vOiks arvata, et tegemist vOib olla
melanosoomide disperseerumise ehk fiisioloogilise varvimuutusega (Fabacher & Little,
1995; Leclercq et al., 2010b). Seega oleneb kalade varv nii sellest, kuidas valgus antud
vesikeskkonnas levib kui ka kiirgustugevusest, valguse lainepikkusest ja UV kiirgusest.

Samas on kalade varvimuutused tihti seotud stressireaktsiooniga (Van der Salm et al.,
2004). Uheks stressiallikaks vdib olla liigne isendite hulk mingis ruumalas, niiteks harilike
pagruste (Pagrus pagrus) puhul on ndidatud, et iilerahvastatus tostab kalade kortisooli
taset, kuid selle leiu seos varvimuutusega on veel lahtine, sest kui iihes katses tdusis
stressihormoonide tase ja varvimuutust ei paistnud, siis hilisemas t60s ei tdheldatud jéllegi
kortisooli kasvu, kuid kalad muutusid tumedamaks (Rotllant et al., 2003; Van der Salm et
al., 2004). Arvatakse, et melaniini-pdhine vérvus ja looma stressiga toimetuleku voime on
omavahel seotud (Kittilsen et al., 2009). Mitmete liikide puhul on tdheldatud, et vangistuse
stress tekitab esmalt naha tumenemist ning hiljem kahvatumist, mille kdigus katseloomad
muutuvad heledamaks kui kontrollisendid: niiteks 1ohe (Salmo salar) puhul on katsed
ndidanud, et loomade kurnamine enne tapmist mdjutas nii naha kui ka liha vérvust, kuigi
tekkinud erinevused peaaegu kadusid parast nddala pikkust kalade jaal hoiustamist
(Erikson & Misimi, 2008). Arusaadavalt voivad kalades stressi tekitada koik liigile
ebasobivad keskkonnatingimused, niiteks on leitud seos vee pH ja kalade varvimuutuse
vahel. Uhes mosambiigi tilaapiaga (Oreochromis mossambicus) libiviidud t66s mirgati, et
ebasobivalt happelises vees oli kalade keskkonnaga kohanemise suutlikus pidurdatud:
madala pH tasemega akvaariumites olid hallil ja mustal pdhjal olevad loomad heledamad
ning valgel substraadil elavad loomad vastupidi tumedamad kui kontrollisendid, seejuures
antud teadustoos jareldati, et oMSH kontroll méngib rolli nii virvimuutuses kui ka
stressoritega kohanemises (Van der Salm et al., 2005). Sellest voib jdreldada, et stress on

oluline kalade varvust mojutav tegur.

Ka toitainetel on kala nahavirvusele oluline mdju. Punase vérviga ornamenteeritud liikide

jaoks on eriti oluline just karotenoidide kéttesaadavus, sest tegemist on eksogeense

pigmendiga, mida kalad ise toota ei suuda; kuid tiisvaartusliku toidu puudumine voib
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mojutada ka melaniini siinteesi (Leclercq et al., 2010b). Karotenoididel on tihtis osa nii
liigisisesel kui ka liikidevahelisel kommunikatsioonil, kuid punast vérvi vdivad tekitada ka
pteridiinid. Tihti leidubki kalade punastel aladel mdlema grupi pigmente, kuid vahemalt
gupide (Poecilia reticulata) puhul avastati, et nad ei suurenda sekundaarsetes
sugutunnustes pteridiinide osakaalu, isegi kui keskkonnas on karotenoidide puudus
(Grether et al., 2001). Karotenoidide vihesuse korral peavad kalad valima, kas kasutada
antud pigmente signaliseerimiseks vdi mujal kehas antioksiidantidena: nditeks isased
ogalikud (Gasterosteus aculeatus) keda toideti suurema hulga karotenoididega viljastasid
suurema protsendi marja, kui nende toitainetevaesemat so0ki saanud liigikaaslased (Pike et
al., 2010). Toidu kéttesaadavusest ja kvaliteedist voib oleneda, kui palju vaba energiat on
kaladel varvimuutuse ldabiviimiseks (Rodgers et al., 2013). Niisiis voib toitainete vdhesus

piirata kalade vérvuse véljendumist.

Kalade kromatofoore mdjutab ka temperatuur, sest jahedam keskkond vihendab
rakusiseseid protsesse (Fujii, 2000). Harilike pagrustega (Pagrus pagrus) labiviidud katses
leiti, et temperatuuri mdju naha virvusele ei ole ainult ihepidine seos: nimelt isendid, keda
hoiti temperatuuril 19°C, olid eredamad ja enam agregeerinud melaniiniga kui need
loomad, keda peeti 15°C voi 23°C vees (Pavlidis et al., 2008). Vee soojus omab mdju ka
karotenoididel pohineva virvuse avaldumises: nditeks kuldkalade (Carassius auratus)
oranzikaspunane varv paistab kdige eredam temperatuurivahemikus 26°C kuni 30°C,
kusjuures koige silmapaistvam toon tuvastati 28°C juures (Gouveia & Rema, 2005).
Kalakasvandustes hoitud sdgade (Silurus glanis) uurimine demonstreeris, et soojematel
temperatuuridel hoitud loomadel esines rohkem rohekaid ja kollaseid toone, kui nende
kiilmemates tingimustes hoitud liigikaaslastel (Hallier et al., 2007). Seega oleneb kalade

virvus margatavalt keskkonna temperatuurist.

Kalade vidlimus oleneb ka keskkonnas levivatest keemilistest ainetest. Vees leiduvad
kemikaalid tdendoliselt ei suuda kalade kromatofoore otse libi naha mojutada, sest
vérvirakud on véliskeskkonna keemilise toime eest kiillaltki hasti kaitstud, kuid toksiinid
voivad kromatofoore otseselt mjutada péarast seda, kui nad on looma kehasse juba toidu
vOi veega sisenenud, nditeks 1dbi seedetrakti voi lopuste (Fujii, 2000). Kemikaalide otsest
moju varvirakkudele tdestab ka see, et kalanahast eraldatud kromatofooride kultuurid on
paljulubavaks meediumiks toksiinide tuvastamisel: erinevad kemikaalid kutsuvad

kromatofoorides esile spetsiifilisi muutuseid ja aineid saab iiksteisest eristada niiteks selle
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jargi, kui kiiresti varvikandjas mingisugune muutus toimus, kui tugev see oli, kas pind liks
heledamaks voi tumedamaks ning kas muutus soltus aine kontsentratsioonist voi mitte
(Mojovic et al., 2004). Elusate kalade puhul on niidatud, et sugukiipsete isaste vérvust
voivad mojutada OkooOstrogeenid, nditeks gupidega (Poecilia reticulata) Ildbiviidud
akvaariumikatsed nditasid, et kunstlike Gstrogeenidega t66deldud vees elavatel isenditel
viahenes 30 pdeva jooksul oranzide laikude hulk — niisugune erinevus jéi piisima ka parast

seda, kui katses kasutatud loomi hoiti 3 kuud puhtas vees (Toft & Baatrup, 2001).

Arvatakse, et virvil ja varvimuutusel on ka oma maksumus: koige lihtsam niide sellest on
muidugi asjaolu, et sekundaarsed sootunnused muudavad neid omava isendi kiskjatele
lihtsamini ndhtavaks (Kodricbrown & Brown, 1984). Kuid peale selle on varvimuutus
toendoliselt ka energeetiliselt kulukas: niiteks voldjate perckonda kuuluva liigiga Cottus
aleuticus tehtud katsetes leiti, et muutuva virviga keskkondades elavatest katsekaladest
suri t00 l0puks suurem protsent isendeid, kui nende muutumatutes varvitingimustes
viibinud liigikaaslastest, kusjuures morfoloogilise varvimuutuse mdju suremusele oli
suurem kui filisioloogilise varvimuutuse oma (Bergstrom et al., 2012). Gupide (Poecilia
reticulata) puhul on niidatud, et muutliku vdrvusega keskkonnas elavad isendid sdid
rohkem, kui nende muutumatul taustal elavad liigikaaslased. Sellest jareldati, et
varvimuutus on gupidele ilmselt kulukas tegevus ja kalad peavad kaotatud energia
suuremate toiduportsjonitega taastama. Sama artikli raames tehti ka ennustus, et kui
kaladel ei oleks kulutatud ressursi kompenseerimiseks piisavalt toitu, siis voiks sage

varvimuutus halvasti mdjuda néiteks kala kasvule. (Rodgers et al., 2013)

Keskkond on oluline kalade viarvuse mojutaja, kuid monel juhul méjutab isendi virvus ka
tema keskkonna ja kaaslaste valikut. Gupidega (Poecilia reticulata) labiviidud katse néitas,
et kalad vGivad tdesti eelistada oma vérviga sarnanevaid keskkondi ja liigikaaslaseid, kuigi
tuli vilja, et kui musta pdhjaga harjunud kalad eelistasid tumedaid kaaslaseid ja tumedat
substraati, siis valge alusega kohanenud loomad soosisid heledaid kalu ja neutraalset vérvi
timbrust, véltides nii musta kui valget aluspinda (Rodgers et al., 2013). Oma virvusega
sobiva substraadi valikut tuvastati ka vangistuses kasvatatud ja hiljem vabadusse lastud
lestlasel Pseudopleuronectes americanus: ka selles uurimust6os eelistasid heledad isendid
neutraalset pinda ja tumedad isendid tumedamat substraati, kuigi mérgati, et pikema aja

jooksul liikus rohkem kalu neutraalset virvi pdhjale (Fairchild & Howell, 2004).
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3. Materjal ja meetodid

3.1 Katseliigi tutvustus

Umarmudil (Neogobius melanostomus, Pallas, 1814) on pika, ristldikes iimara keha ja
otsseisuse suuga ahvenaliste (Perciformes) seltsi ning mudillaste (Gobiidae) sugukonda
kuuluv pdhjaeluviisiga kala (Kornis et al., 2012). Umarmudilad périnevad Ponto-Kaspia
regioonist (piirkond, mis haarab enda alla Aasovi, Musta ja Kaspia mere) ning on
euriitermsed ja —haliinsed (Adjers et al., 2006). Umarmudilate virvust on Kirjeldatud
varieeruvana, alates pruunidest toonidest kuni halli ja rohekaskollaseni, kusjuures loomade
seljal on tavaliselt eristatavad ka suured laigud. Uimed on harilikult halli vérvi ja esimesel
seljauimel on suur must laik. Katseliigil esineb seksuaalne dimorfism — isased
timarmudilad on suuremat kasvu, {imaramate pdskedega ja tumedamat varvi. Mis
tahendab, et sigimisperioodil on sugukiipsed isased peaaegu tihtlaselt tumedat varvi. Siiski
koige lihtsamini saab emaseid ja isaseid isendeid eristada kohuuime taga asetseva
urogenitaaljatke abil, mis on emaste puhul lai ja tomp kuid isastel Kitsas ning terav (Kornis
et al., 2012).

Umarmudilate vilimusega seoses pole varem palju katseid tehtud, kuid mdnes t66s on
isendite virvust siiski arvesse voetud. Eelnevad laborikatsed on niidanud, et emaste
imarmudilate jaoks on lisaks vdimalikele 10hnasignaalidele ka ndgemine oluline viis
sugukiipsete isasloomade tuvastamiseks (Yavno & Corkum, 2010). Samuti on teada, et
timarmudilad voivad liigikaaslaste omadusi ja ohtlikkust nditeks vastase kehasuuruse jérgi
hinnata (Speares et al., 2007). Umarmudilate kehavirvi muutlikkust ja tundlikkust
illustreerib seegi, et tihes toksikoloogia teemalises katses tdheldati neurotoksiiniga
miirgitatud isenditel hiiperpigmentatsiooni, mis tdhendab, et antud loomad muutusid enne
surma margatavalt tumedamaks (Yule et al., 2006). Seega vdib jéreldada, et vdlimus ja
virvus on timarmudilate puhul olulised omadused. Seda, et imarmudilad vdivad mone
minuti jooksul oma vérvust muuta, tdheldasid antud uurimustoé lébiviijad eelnevate

vaatluste pohjal.

Enne magistritdd praktilise osa ldbiviimist tdheldasime, et mitmete hangitud iimarmudilate
silmad paistsid kas iileni vOi laiguti piimjasvalged. SeetSttu kahtlustasime, et meie
katseloomad on tdendoliselt silmaparasiitidega nakatunud. Li&nemere edelaosas labiviidud
uurimustdo nditas, et silmades elav imiuss Diplostomum spathaceum on tiheks levinuimaks

timarmudilate parasiidiks (Kvach & Winkler, 2011). Parasiidid voivad peremehe
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fiisioloogiat mitmeti mdjutada: tekitades vigastusi vdi muutes peremehe reproduktiivsust ja
elumust kaudselt (Karvonen & Seppala, 2008). Imiussi Diplostomum sp. infektsioon
mojutab kalade ndgemisvOimet, niiteks tekitades katarakti (hallkae) ja védhendades
silmalddtse diameetrit, muutes seeldbi nakatunud loomad Kiskjatele lihtsamini
kéttesaadavaks, mis voibki olla parasiitidele soodne olukord, aidates neil lihtsamini
jargmisesse peremehesse levida (Seppala et al., 2005; Karvonen & Seppala, 2008). Samas
on iihes varasemas teadustoos leitud, et kuigi parasiitide poolt tekitatud hallkae voib kalade
seas levinud olla, ei pruugi katarakt katta kogu nakatunud silma (Seppala et al., 2011).
Kédesoleva to6 labiviijatel oli seega alust eeldada, et silmaparasiidid mdjutasid

katseloomade silmandgemist, kuid kahjustus ei pruukinud timarmudilaid pimedaks muuta.

Umarmudilad valiti antud t66 katseloomadeks mitmel pdhjusel. Esiteks on iimarmudilaid
juba varem laborikatsetes kasutatud ja on teada, et nad on voimelised vangistuses elama.
Teiseks on kindlaks tehtud, et vdlimus on antud liigi puhul muutlik tunnus: nimelt
sugukiipsed isased vdrvuvad sigimisperioodil tumemustaks, kuigi antud varvimuutus tiksi
ei pruugi selle liigi puhul olla tdeline isaslooma kvaliteedi nditaja (Yule et al., 2006;
Speares et al., 2007; Yavno & Corkum, 2010). Samuti tuvastati (enne siin t60s esitatud)
katsete ldbiviimist visuaalselt, et imarmudilad suudavad oma varvi suhteliselt kiiresti
muuta. Samas on ka oluline maérkida, et timarmudilad on Lédnemeres viga elujouliseks
osutunud voorliik, kelle bioloogia ja morfoloogia tdpsem tundmine voib aidata paremini

moista selle liigi edukust ja m&ju keskkonnale (Adjers et al., 2006; Kornis et al., 2012).
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3.2 Laboratoorsed tood

3.2.1 Akvaariumikatsed

Katsed viidi 1dbi 21 timarmudilaga, kellest 14 olid emased ja 7 isased, kes parinesid Soome
lahest Muuga sadamast. Praktiline t66 toimus Vortsjarve Limnoloogiakeskuses, kus
saabunud katseloomad jagati soo alusel kuude numbritega mérgistatud akvaariumisse,
millest kaks suuremat mahutasid 160 liitrit (80 x 40 x 50) ja tilejaanud neli 120 liitrit (75 x
40 x 40) vett. Sugu madrati katselooma urogenitaaljatke jargi. Akvaariumite pohjad kaeti
loodusldhedase pruuni kruusaga ja vette paigutati suuremaid kive, vidhendamaks
katseloomade stressi ja andes neile varjumiskohti. Vee puhastamiseks ja kalade hapnikuga
varustamiseks lisati akvaariumitele veefiltrid ning aeraatorid. Enne katsete alustamist anti
kaladele oludega harjumiseks kolm kuud, mille jooksul tiilitati neid vaid toitmise ajal.
Kalad maérgistati sabauime tehtavate 16ikude abil: kasutati nii uime nurkade Idikamist kui
ka sdlkude tegemist. Katsepdevade vahel suri iiks kala ja {ihe isendi iiks katsekorra video

osutus kasutuskdlbmatuks.

Kogu praktilist t66d filmiti akvaariumite kohale riputatud kaameraga (Sony HDR-SR11E).

Kahes katsejadas kasutati kolme akvaariumit:

e Esimene akvaarium (30 liitrit) oli mdeldud véarvimuutuse tuvastamiseks.
Akvaariumis oli seitsme sentimeetri siigavune veekiht ja pohja katsid tihevarvilised
akvaariumikivid. Toos vaadeldi timarmudilate suutlikust vastavalt substraadile
Kiiresti, juba 10 minuti jooksul, heledamaks vdi tumedamaks muutuda. lga isend
pidi katsejada liabima kaks korda: esimesel korral kasutati varvimuutuse
akvaariumis valgeid, teisel korral musti kive. Katseloomade identifitseerimiseks
kasutati koduakvaariumi numbrit ja sabauime tehtud spetsiaalset 13iget. lga
katsekala viibis akvaariumis korraga 10 minutit, mille jooksul t66 ldbiviijad
akvaariumile ei ldhenenud. Nii lithike aeg valiti tagamaks, et toimuda jouab vaid

fiisioloogiline varvimuutus.

e Teine akvaarium (40 liitrit) ehk valikuakvaarium andis kaladele voimaluse valida
endale sobivam aluspind. Veekihi paksus oli seitse sentimeetrit ja pdhja kattev
kruusakiht oli jaotatud neljaks iihesuuruseks o0saks, millest kaks diagonaalset
ristkiilikut olid musta ja kaks valget vdrvi. Akvaariumi kiiljed kaeti papiga, et

viltida olukorda, kus kalad valivad akvaariumis mingi koha ainult sellepérast, et
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véltida teistest kiilgedest sissepaistvat eredamat valgust. Katseloom asetati
akvaariumi keskpunkti (kohta, kus koikide varvilaikude nurgad kohtusid) peaga
alati iihes suunas. Ka selles akvaariumis hoiti kala segamatult 10 minutit. Ukski

kala ei jadnud koigiks 10 minutiks akvaariumi keskele.

Kolmandas akvaariumis (30 liitrit) moddeti kalade stressi. Selle akvaariumi pohjas
oli sama substraat mis kalade koduakvaariumiteski. Eelnevalt ldbitootatud
kirjandusest leidus nditeid selle kohta, et vangistuses viibivad kalad vdivad
stressivastusena tarduda — seega anti kolmandas akvaariumis kaladele esmalt 6
minutit rahunemisaega ja siis katsetati, millisele hdiringule katsekala pdgenemisega
reageerib (Qverli et al., 2006; Verbeek et al., 2008). Looma lilkuma ajamiseks
puudutati kas vett voi kala keha ja isendi kditumise iseloomustamiseks kasutati
viiest kategooriast koosnevat skaalat: (I) reageerib vee puudutamisele, (1)
reageerib sabauime puudutamisele, (I11) reageerib keha puudutamisele, (1V)
reageerib silmatimbruse puudutamisele, (V) ei reageeri iildse. Puudutused viidi 14bi

kolmekaupa (iihte liigutust korrati kolm korda ja alles siis mindi edasi), tehes neid

pipetiga.

3.2.2 Videoanaluus

Pirast akvaariumikatseid sooritati videoanaliiiis. Videote mangimiseks kasutati programmi

Media Player Classic. T66s kasutati pildianaliiiisi ja katselooma kditumise jalgimist:

Videotest jaddvustati kuvatdommised. Ekraanipilte tehti {ihe video jooksul viiel
erineval hetkel: kui kala pandi katsejada esimesse akvaariumisse, parast iihe minuti
moodumist, pédrast 10 minuti moéodumist, kui kala asetati teise ehk
valikuakvaariumisse ja jéllegi parast 10 minuti mé6dumist. Pildianaliiiis viidi 1dbi
programmiga Adobe Photoshop CS4, rakendades t66s tehnikaid, mida on
varasemalt kasutatud 66liblika vastsete varvi kirjeldamiseks (Sandre et al., 2013).
Iga video puhul vOrreldi esimese ja teise akvaariumi pilte eraldi, viltimaks
kaamera liigutamise ja muutunud valguse mdju tulemustele. Uhe akvaariumikatse
ajal varieerunud valguse moju vidhendamiseks ihtlustati vorreldavate piltide
toonid, kasutades ldhtepunktiks vaadeldava isendi iimbruses oleva

akvaariumikruusa vérvi. Pildid asetati pilditoStlusprogrammis korvuti ja iihe pildi
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tumedust muudeti seni, kuni fotodel paistev kruus polnud enam teineteisest
eristatav. Seejérel eraldati igast pildist imarmudila kehapind (uimedest jii peale
vaid sabauime koige ldbipaistmatum osa) ja tdsteti see uude faili, kus pilt
konverteeriti laadi CMYK Color. Seejarel kasutati pildil oleva kala tumeduse
tuvastamiseks pilditootlusprogrammi histogrammi musta vérvi heleduse mediaani
— see nditaja oli pildi pikslite arvule vdhem tundlik kui aritmeetiline keskmine.
Musta vérvi heleduse mediaan tdhendab siinkohal seda, et histogrammis
keskenduti ainult musta védrvi kanalile ja graafiku statistikutest leiti, mis tooni
pikslid on keskmise vdartusega. Seejuures, pilditdotlusprogrammi histogrammis on
jpg laiendiga piltide, mis on alati 8-biti, toonid jaotatud 256 erinevaks heleduse

tasemeks, kus 0 on puhas must ja 255 on téiesti valge (Sandre et al., 2013).

e Umarmudilate kiitumist jilgiti videolindistuse valikuakvaariumi osas. Esmalt
kirjutati iiles katselooma esimene véarvivalik. Esimeseks valikuks loeti vérv, millel
kala jdi seisma vdhemalt kolmeks sekundiks pédrast akvaariumi keskpunktis
liilkuma hakkamist. Kusjuures mitte tikski katsekala ei jadnud koigiks 10 minutiks
akvaariumi keskele. Teiseks margiti dra, mis vérvi ristkiilikutel kala kdige kauem
aega veetis. Kui loom oli korraga kahel vérvil, siis arvestati valituks see ristkiilik,
millel asus suurem osa iimarmudila kehast. Juhul kui kala keha oli sama palju nii
musta kui ka valge peal, siis loeti valituks see ristkiilik, millel asus katselooma pea.
Video 10puks arvutati kokku, mitu minutit viibis isend mustal ja mitu minutit

valgel substraadil.

3.2.3 Mikroskoopia ja mustri pildistamine

Umarmudila mustrit ja virvi uuriti nii rakutasandil kui kogukehapiltidelt. Mikroskoobi all
vaadeldi tGmarmudilate soomuseid, nahatiikke, seljauime ja sabauime IGppu.
Mikroskopeerimine kasutati kahte isendit, kalad surmas FELASA C-kategooria
sertifikaadiga inimene. Kasutati nii binokulaarset valgus- kui stereomikroskoopi.
Umarmudilate mustri paremaks mdistmiseks tehti iihe katselooma kehast ka iildpilte.
Seejuures sooviti pildistada just harilikult imarmudila kehal leiduvaid mustreid ja arvesse
el voetud sugukiipsete isaste pulmavérvi, mis moningate isendite puhul tdhendab peaaegu

tileni musta keha. Tookdik oli jérgnev: allesjddnud limarmudilate seast valiti kdige
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kontrastsema vidlimusega kala. Katseloom uinutati vastavaks otstarbeks ettendhtud
lahusega MS222 (tricaine methane sulphonate) kontsentratsioonil 50 mg/l, et tagada
piltide hea kvaliteet. Seejérel paigutati imarmudil madalasse vette valguse alla ja pildid
tehti fotoaparaadiga Canon EOS 5D mark Il. Parast t66 10ppu jéeti kala toibuma ja hiljem
viidi tagasi koduakvaariumisse.

3.2.4 Tookaigus saadud andmed

Andmeid pandi kirja nii eksperimendi kéigus kui ka hiljem videote iilevaatusel,

pildistamisel ja mikroskoopimisel:

e Praktilise t60 ajal kirjutati iga katselooma kohta iiles koduakvaariumi number, sugu,
identifitseeriv sabauime 16ige, kala reaktsioon hiiringule ja see, kui piimjas oli kalade

kummagi silma varv.

e Videoanaliiiisi kdigus margiti iiles katselooma naha tumedus kohe pérast esimesse
akvaariumisse panemist, pirast umbes 1 minutit ja parast 10 minutit. Teises akvaariumis
viibimise ajal pandi kirja, mis vdrvi ruudul kala esimesena peatus ja millisel vérvil 10
minuti jooksul kdige kauem viibis. Samuti margiti dra isendi naha tumedus kohe pérast

teise akvaariumisse laskmist ja pérast 10 minutit.

e Mikroskopeerimise kidigus saadi pildid melanofooridest ja kollast virvi kromatofooridest

kala soomusel ning sabauime 16pul. Stereomikroskoobiga saadi 1dhivote seljauime laigust.

e Niidisloomaks valitud isendi pildistamisest saadi fotod esimese seljauime laigust, valgest

sabaddrest ja keha kiilje ning selja mustritest, samuti pea mustrist.

3.2.5 Labiviidud andmeanaliitisid

Statistilises analiiisis kasutati soltuvate valimite t-testi, korduvmodtmistega ANOVA testi
ja mitteparameetrilist Wilcoxoni testi. Kalade fiisioloogilise védrvimuutuse toimumist
hinnati sdltuvate valimite t-testi abil. Katsekalade varvimuutust mdjutavate tegurite
hindamiseks kasutati korduvmddtmistega ANOVA analiiiisi, kasutades kofaktoritena
kalade sugu, nende reaktsiooni hiiringule ja silmade tervise hinnangut. Wilcoxoni testi
kasutati valikuakvaariumis aset leidnud kditumise analiiiisimiseks, kui sooviti teada, kas
varvimuutuse akvaariumi kruusaviarv mojutas seda, mis tooni ristkiilikul kalad esimesena

peatusid voi mis varvil 10 minuti jooksul kdige kauem viibisid.
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4. Tulemused

4.1 Virvimuutus ja kditumine

Akvaariumi substraadi viarvus mojutas katseloomade naha heledust. Soltuvalt sellest, kas
katses kasutatud timarmudilad olid viibinud kiimme minutit valgel voi mustal pohjal, oli
nende nahavirvi véartus erinev (Soltuvate valimite t-test: t= 2,91; p= 0,01). Pérast valge
substraadiga harjumist olid kalad heledamad kui pédrast musta virvi pohjaga harjumist.
Sellist kahe grupi vahelist erinevust ei esinenud nende tulemuste hulgas, mis moddeti kohe
parast katseloomade valgele v3i mustale pohjale asetamist (Soltuvate valimite t-test: t=
1,92; p= 0,07). Seega on iumarmudilad kindlasti vOimelised fiisioloogiliseks

varvimuutuseks.

Valge ja must substraat mojutasid kala védrvi erinevalt ning katseloomade heledus oli
seotud osaliselt isendite sooga ja tardumisega. Samas silmade tervise véartused ei osutunud
kordagi oluliseks. Valgel pohjal labiviidud korduvmoodtmiste puhul osutusid kala nahavérvi
olulisteks mojutajateks aeg (Korduvmaootmistega ANOVA: Fy 30= 5,14; P= 0,003) ja isendi
sugu (Korduvmootmistega ANOVA: Fy30= 7,19; P= 0,039). Musta vérvi pdhjal tehtud
korduvmdotmiste korral osutusid olulisteks nditajateks loomade sugu (Korduvmootmistega
ANOVA: Fi20= 5,42; P= 0,042) ja reaktsioon héiringule (Korduvméotmistega ANOVA:
Fs20= 5,18; P= 0,016). Valgel pohjal muutusid kalad aja jooksul heledamaks, kuid musta
pohjaga akvaariumist saadud andmete puhul ei kujunenud aeg oluliseks néitajaks, olgugi,
et sellekohane trend oli aimatav (Joonis 1). Sugu oli ainus tegur, mis jai oluliseks
kofaktoriks nii valge, kui ka musta kruusaga tehtud katsetes — mdlemal juhul olid isased
isendid emastest tumedamad (Joonis 2). Samas, loomade reaktsioon hdirimisele oli kalade
virviga seoses oluline niitaja vaid tumedal pohjal — enim tardunud isendid olid teistest
heledamad (Joonis 3). Aja, soo ja tardumise vahelisi koosmdjusid ei leitud. Seega mdjutas

kalu valgel pohjal enim sugu ja mustal substraadil sugu ja reaktsioon hdiringule.
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Joonis 1. Graafikud katsekalade virvuse muutumisest (a) valge pohjaga akvaariumis
(N=21), kus aeg méojutas kala virvi ja (b) musta pohjaga akvaariumis (N=19), kus aeg ei
mojutanud kala vdrvi. Y-teljel on iimarmudilate nahavdrvi nditaja, mille suurem vdidrtus

tihendab heledamat isendit. X-teljel on mdrgitud uuritavad ajapunktid.
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Joonis 2. Soo méju timarmudilate virvusele (a) valgel (N=21) ja (b) tumedal (N=19)
pohjal ldbiviidud korduvmédtmiste puhul. Y-teljel on iimarmudilate nahavdrvi nditaja,
mille suurem vddrtus tihendab heledamat isendit ja X-teljel on katsekalade sugu (Valgel

pohjal oli 14 emast ja 7 isast, mustal pohjal 12 emast ja 7 isast).
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Joonis 3. Hdiringule reageerimise seos kalade nahavirvusega: (a) musta pohjaga
akvaariumis ldbiviidud korduvmoéotmiste jooksul leidus seos kalade tardumise ja nende
nahavdrvi vahel (N=19), kuid (b) valge pohjaga akvaariumis tehtud mootmiste puhul
niisugune seos oluliseks ei kujunenud. Y-teljel on timarmudilate nahavdrvi nditaja, mille

suurem vddrtus tihendab heledamat isendit. X-teljel on vilja toodud katses osalenud
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timarmudilate reaktsioon hdirimisele, kus vddrtusega 1 tdihistatud isendid reageerisid juba
akvaariumi vee puudutamisele ja vddrtusega 5 tdhistatud loomad ei reageerinud isegi

silmaiimbruse puudutamisele.

Umarmudilad reageerisid valge ja musta pdhjaga akvaariumitele erineva virvimuutusega.
Valgel pdhjal ei olnud pdhimdttelist erisust esimesel minutil ja 10 minuti jooksul toimunud
varvimuutuste vahel (Soltuvate valimite t-test: t= -1,1; p= 0,28), kuid mustal taustal tekkis
statistiliselt oluline erinevus (Soltuvate valimite t-test: t= 2,2; p= 0,04). Kui valge pohjaga
akvaariumis jatkasid enamus kalu koigi 10 minuti jooksul heledamaks muutumist (Joonis
4), siis tumeda pohjaga akvaariumis muutusid mitmed tmarmudilad esimese minuti
jooksul heledamaks, kuigi 10 minuti peale kokku toimus pdhiliselt isendite tumenemine
(Joonis 5). Kusjuures muutusid 10 minuti jooksul valgel pdhjal (N=21) 17 isendit
heledamaks ja kolm tumedamaks (iihe kala varvimuutus teadmata), mustal pohjal (N=19)
neli kala heledamaks ning 14 iimarmudilat tumedamaks (iihe kala varvimuutus teadmata).
10 minuti jooksul toimunud varvimuutus ei olnud seotud soo, silmade tervise ega kalade

reaktsiooniga hairimisele.
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Joonis 4. Umarmudilate virvimuutus valge kKruusaga akvaariumis iihe ning 10 minuti
jooksul. Statistiliselt olulist erinevust esimesel minutil toimunud muutuse ja 10 minuti

jooksul toimunud muutuse vahel polnud. Y-teljel on véirvimuutuse suurus, kus positiivsed
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numbrid tihistavad isendi kahvatumist ja negatiivsed kala tumenemist. X-telje on

tahistatud uuritavad ajapunktid.
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Joonis 5. Umarmudilate véirvimuutus musta pohjaga akvaariumis iihe ning 10 minuti
moddumisel. Mitmed isendid muutusid esimese minutiga heledamaks, kuigi 10 minuti peale
kokku muutusid kalad siiski valdavalt tumedamaks. Y-teljel on vdrvimuutuse suurus, kus
positiivsed numbrid tdhistavad isendi muutust heledamaks ja negatiivsed tihendavad kala

tumenemist. X-teljel on tdhistatud uuritavad ajapunktid.

Valikuakvaariumis ldbiviidud katsed ei andnud alust arvata, et imarmudilate pdhjaeelistus
soltuks sellest, mis virvi substraadil nad eelnevalt viibisid. Umarmudilad eelistasid
esimese peatuspaigana tumedaid ristkiilikuid, olenemata sellest, kas nad olid enne veetnud
aega valge vOi musta pdhjaga akvaariumis (Tabel 1). Samuti veetsid katseloomad
valikuakvaariumis tumedatel ristkiilikutel kauem aega, jillegi olenemata sellest, kas
loomad olid dsja kohanenud valget voi musta vérvi pohjaga (Tabel 2). Andmeanaliiiis ei
tuvastanud, et kalade pdhjavalik oleks olenenud soost, hidirimisele reageerimisest voi
silmade tervisest. Siiski, valikuakvaariumiga tehtud katsete tulemused néitasid, et valget
véarvi pohjaga akvaariumist tulles juhtusid timarmudilad valikuakvaariumi heledatele

ristkiilikutele rohkem kui tumedalt kruusalt périnedes. Samas ei olnud need erinevused
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piisavalt suured, et statistiliselt oluliseks kujuneda — seda nii kalade esimese peatuskoha
(Joonis 5) kui ka pikemaajalise pohjacelistuse osas (Joonis 7). Andmetest on ndha, et
rohkem timarmudilaid meie katses eelistasid tumedat pohja heledale, olenemata sellest, mis

varvi substraadiga nad enne 10 minuti jooksul kohanenud olid.

Tabel 1. Katsekalade esimese peatuspaiga eelistus, séltuvalt eelmise katseakvaariumi
pohjavdrvist. Tabelis on ndha, kui suur hulk kalu valisid pdrast valge voi musta pohjaga

akvaariumist saabumist esimeseks peatuspaigaks valge voi musta ristkiiliku.

Valgelt Mustalt
saabunud kalad %  saabunud kalad %
(N=21) (N=19)
Esimene peatus valgel 9 42,9 4 21,1
Esimene peatus mustal 12 57,1 15 78,9

Tabel 2. Umarmudilate pohjaeelistus pikemaks ajaveetmiseks, soltuvalt eelmise
katseakvaariumi pohjavdrvist. Tabelis on ndha, mis vdrvi pohjal veetsid katsekalad 10

minuti jooksul kauem aega, pdrast valge voi musta pohjaga akvaariumist saabumist.

Valgelt Mustalt
saabunud kalad % saabunud kalad %
(N=21) (N=19)
Kauem valgel 8 38,1 4 21,1
Kauem mustal 13 61,9 15 78,9
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Joonis 6. Umarmudilad eelistasid esimese peatuspaigana musta virvi ristkiilikuid. Viiike
arvuline erinevus heledatel ristkiilikutel peatumise osas, olenevalt sellest, kas kalad
pdrinesid musta voi valge pohjaga akvaariumist ei olnud piisav, et statistiliselt oluliseks
kujuneda (Wilcoxon matched pairs test: Z= 0,89; p= 0,374). Y-teljel on vilja toodud kaks
vddrtust, mis esindavad valikuakvaariumi valgeid ja musti ristkiilikuid. Z-teljel on ndha,

mis tooni pohjaga akvaariumist katseloomad pdrinesid.
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Joonis 7. Umarmudilad eelistasid valikuakvaariumis 10 minuti jooksul rohkem viibida

tumedat virvi ristkiilikutel. Valge pohjaga akvaariumist pdrinevate isendite hulk, kes
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viibisid kauem valgel oli veidi suurem kui tumeda pohjaga akvaariumist saabunud kalade
puhul, kuid mitte piisav, et esineks statistiliselt olulist erinevust (Wilcoxon matched pairs
test: Z= 1,71; p= 0,087). Y-teljel on vdilja toodud kaks vddrtust, mis esindavad
valikuakvaariumi valgeid ja musti ristkiilikuid. Z-teljel on ndha, mis tooni pohjaga

akvaariumist katseloomad pdrinesid.
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4.2 Umarmudilate mustri muutlikkus

Soome lahest périnevate timarmudilate nahamuster koosneb eraldi kontrollitavatest
osadest, mille korrigeerimine voimaldab muuta katkestava virvuse kontrastsust. Antud
uurimustoo valimis olnud isendid demonstreerisid suutlikust omandada erinevaid mustast,
valgest ja kollasest koosnevaid nahatoone. Samas on tmarmudilatel tumedamatest ja
heledamatest katkestatud vootidest moodustunud muster, mida isendid suudavad vastavalt
vajadusele kontrastsemaks v0i vdahem kontrastsemaks muuta (Joonis 7). Harilikult on
iimarmudilate nahamuster lihtsasti nidhtav, sulandudes iilejdinud vérviga kokku vaid juhul,
kui isend on kas iileni must voi valge. Esineb vastuvarjutus: tavaliselt on imarmudilate
ventraalne ala hobevalge, kuid ka siinkohal on erandiks sugukiipsete isaste pulmariiii
(Joonis 8). Umarmudilate mustrit moodustavad kromatofooride triibud on alalised: nende
heledus voib kiill muutuda, kuid mustri asetus jadb samaks. Seega koosneb Soome lahe
imarmudilate virvus kahest komponendist: peenetest triipudest ja neid katkestavatest
laikudest. Pohilise varvi moodustavad melanofoorid ja kollased kromatofoorid. Kusjuures
kidesolevas toos ei tehtud kindlaks, kas kollased pigmendid olid karotenoidid voi
pteridiinid. Iridofoore ja leukofoore ei pildistatud, kuid tGendoliselt leidub ka neid
varvirakke: esimestele omast sinakaslillat 1diget oli ndha péikese kdes ja leukofoore voiks

leiduda timarmudilate helevalgel kdhul.

(a) . (b)
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Joonis 7. Umarmudila kehal kulgev muster koosneb pikki kala jooksvatest erineva
tumedusega joontest, mida katkestavad (a) seljal suured kolmnurga voi teemandi kujulised
heledamad laigud ja (b) kiilgedel viikesemad, iiksteisega iihendatud, heledamad alad, mis
moodustavad marmorja mustri. (¢c) Umarmudila pea otsevaates on niha kehaga risti
kulgevaid triipe ja pealagi on samuti sageli iilejddnud kehast heledam ning silmatimbruses

leidub tumedaid mdrgiseid. Fotod: Randel Kreitsberg.

Joonis 8. Umarmudilate koht on harilikult hele, nagu teistel vastuvarjutusega kalaliikidel.
Seejuures (a) emaste isendite ventraalne pind jidb ka sigimishooajal heledaks, samas kui
(b) harilike sugukiipsete isaste koht muutub, nagu nende iilejddnud kehagi, tumedaks.
Fotod: Randel Kreitsberg

Kehamustri korval on imarmudilate vdlimuse juures olulised ka uimemaérgised. Nimelt
leidub kromatofoore ka timarmudilate uimedel, mille virv voib samuti varieeruda valgest
tumemustani. Kusjuures pruunide ja kollaste pigmentidega kromatofoore vdib leida nii
uimepinnal hajutatuna kui konsentreerituna uimekiirte tmbert. Esiteks, Soome lahe
imarmudilate esimese seljauime viimaste uimekiirte kohal leidub harjumuspérane
liigiomane melanofooride laik (Joonis 9). Teiseks, meie katse valimisse kuulunud
iimarmudilate sabauime tagumine dir on iilejddnud uimega vorreldes heledam (Joonis 10).
See erinevus hakkab kdige paremini silma sigimishooajal pulmartiiis olevate isaste juures,
kuid esineb ka emastel. Heledaid &éri esineb ka tagumisel seljauimel ja anaaluimel. Nii
Soome lahe iimarmudilate seljauime laik kui sabaddre hele triip vastasid varasemas
kirjanduses kirjeldatule (Kornis et al., 2012). Mikroskopeerimisel oli nidha, et sabauime
heleda ddre 10pul on mirksa viiksema ldbimddduga ja veidi tihedama asetusega
kromatofoorid, kui iilejadnud uimel (Joonis 11). Kollaseid kromatofoore, olgu need siis
ksantofoorid voi eriitrofoorid, leidub suuremal osal uimelabal kiill ohtralt, kuid sabauime
heledal aérel vihe.
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Joonis 9. Umarmudila esimese seljauime viimastel uimekiirtel on niha tumedat laiku.
Samuti on ndha, et kromatofoorid moodustavad ka timarmudila uimedel tumedamaid

triipe. Foto: Randel Kreitsberg.

Joonis 10. Umarmudila sabauime viliséicir on heledam, kui iilejidinud uim. Helekollase
sabauime pealt on erinevust raskem ndha, kui tumedamat vdrvi uimede puhul. Foto:

Randel Kreitsberg.

Joonis 11. Umarmudila sabauime tagumise dire mikroskopeerimine. Fotol on ndha
erinevus sabauime [opu ja iilejddnud sabaddre melanofooride suuruste vahel. Samuti on
ndha, et kollased kromatofoorid esinevad sabaddre lopus vaid uimekiirte timber. Punase
joone pikkus pildil on 500 um. Foto: Kristel Panksep.
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5. Arutelu

Umarmudilad on vdimelised fiisioloogiliseks vérvimuutuseks. Meie katses toimus
varvimuutus mone kala puhul juba sekunditega ja suurem osa kalu piiiidsid oma nahavérvi
samastada akvaariumi pohja virviga. Morfoloogiline varvimuutus nii kiiresti ei toimuks,
seega vOib jdreldada, et tegemist oli fiisioloogilise varvimuutusega (Schliwa, 1986).
Katseandmed néitasid, et iimarmudilate nahavirv oli pérast valgel taustal viibimist
heledam, kui pérast mustal taustal viibimist. See ldheb kokku mitmete teiste
uurimustoddega, kus on ndidatud kalade nahavirvi kohanemist substraadi tooniga: nditeks
vangistuses kasvatatud kalade puhul on kirjeldatud mitmel juhul olukordi, kus heledas
veemahutis elanud kalad on ka pigmentatsiooni poolest kahvatumad, kui nende vabas
looduses elavad liigikaaslased (Fairchild & Howell, 2004; Pavlidis et al., 2008). Siiski,
harilikult kirjeldatakse taustaviarvusega kohanemisest morfoloogilise varvimuutuse votmes,
mis votab harilikult paevi, monel juhul isegi kuid aega (Leclercq et al., 2010b). Meie katse
aga nditab, et Soome lahest piilitud timarmudilad muutsid mérgatavalt virvi juba 10
minutiga, Kkusjuures modned neist olid suutelised heledal taustal omandama lausa
kahvatuvalge vilimuse. Mustal taustal viibides oli jéllegi ndha trendi kalade tumedamaks
muutumise poole, kuigi see seos ei osutunud statistiliselt oluliseks. Kui katseloomade varvi
mojutaks vaid stress, siis oleksid loomad pidanud modlemal taustal sarnaselt kas
heledamaks voi tumedamaks muutuma. Kuid sellist suundumust katseandmed ei toeta.
Seega voib viita, et imarmudilad suudavad fiisioloogilise varvimuutuse abil substraadi
heleduse muutustele reageerida. Siiski jadb kiisimus, miks pohjavarvi mdju kala vérvusele
musta substraadiga akvaariumi puhul oluliseks ei kujunenud. Uks vdimalik vastus seisneb
selles, et katses kasutatud iimarmudilad voisid olla juba koduakvaariumites suhteliselt
mustja vérviga ja seetottu polnud enam vdimalik ainult flisioloogilise varvimuutuse abil
palju tumedamaks muutuda. See voib tdhendada, et imarmudilad ei olnud enam suutelised
maérgatavalt tumedamaks vidrvuma, sest nahas ei olnud selleks piisavalt melaniini. Teine
pohjus vdib olla selles, et imarmudilad paistavad héirimise jargselt kahvatuvat, mida
toetaks ka see, et mustal taustal muutusid mitmed katsekalad esimese minuti jooksul
hoopis heledamaks ja niisugune esialgne reaktsioon voib kalade tumenemist pidurdada.
Seega voib jireldada, et timarmudilad suudavad oma nahavédrvi ja mustrit pdhja

tumedusega kohandada ning seda juba minutitega.

37



Kalade reaktsioon hiirimisele kujunes statistiliselt oluliseks varvust mojutavaks faktoriks
vaid musta tausta puhul. Arvestades, et t66 viidi 14bi vabast loodusest parinevate kaladega,
oli katseloomade stressitase tdendoliselt pidevalt kdrgem, kui see lemmikloomadena
peetavate akvaariumikalade puhul oleks olnud. Mustal substraadil tehtud modtmistest
saadud andmed niitasid, et isendid, kes ei litkunud kolmandas akvaariumis ka
silmaiimbruse puudutuse peale, olid teistest heledama vérviga. On pdhjust arvata, et
vangistuses tardumine véljendab kalade stressireaktsiooni (Qverli et al., 2006; Verbeek et
al., 2008). Stressi ja kalade nahavirvi kohta leidub varasemas kirjanduses erinevaid
andmeid: olenevalt liigist voib vangistuses hoidmine pohjustada isendites mitmesuguseid
varvidefekte, kuid iildiselt kalduvad tulemused siiski arvamuse poole, et stress pdohjustab
sagedamini kalade kahvatumist (Van der Salm et al., 2006). Teisest kiiljest on andmeid ka
selle kohta, et isendid, kelle nahas leidub rohkem melaniini, on liigikaaslastega vorreldes
stressile vastupidavamad (Kittilsen et al., 2009). Uleiildine tumedus vdi tumedad mirgised
voivad kalade puhul sotsiaalsetes olukordades monikord olla ka dominantsuse mérgiks
(Ducrest et al., 2008; Rodrigues et al., 2009). Samas on arutletud selle iile, et stress voib
taustavarviga kohanemist hoopis pidurdada (Van der Salm et al., 2005). Meie t60s ei
madratud viarvimuutuse kiirust, seega ei ole voimalik tehtud katse pohjal kommenteerida
stressi moju flisioloogilise vdrvimuutuse kiirusele. Kuid tdsiasi, et mustal pohjal leidus
statistiliselt oluline seos enim tardunud isendite ja suurema heleduse vahel, voiks toetada
teooriat, et stressil on varvimuutust pidurdav moju. Siiski vaidleb sellele jareldusele vastu
asjaolu, et kuigi valgel taustal stressivastuse ja varvuse vahel olulist seost ei leitud, siis
andmetest saadud joonis niitab, et dgedama stressireaktsiooniga kalad teistest tumedamaks
kindlasti ei jadnud. Seetdttu ei saa Oelda, et stress oleks timarmudilate puhul heledamaks
muutumist pidurdanud. Musta substraadiga tehtud katsest tuli vélja, et iihe minuti ja kiimne
minuti jooksu toimusid hoopis mdnevorra erisuunalised muutused. Antud tulemus kinnitab
teooriat, et hdirimine pohjustab Soome lahe iimarmudilates vdhemalt liihiajalist
kahvatumist. Sel juhul v3iks arvata, et valgel pohjal tuleb esialgne heledamaks muutumine
kaladele tdenidoliselt kasuks ja stressi mdju voib aja mdju sisse dra kaduda, samas kui
mustal pohjal pdhjustab késitlemisjargne kahvatumine seda, et kalad muutuvad
kokkuvotteks vdhem ning aja mdju ei tule nii kergesti ilmsiks. V3ib jareldada, et

iimarmudilatel on kalduvus stressi mdjul kahvatuda.

Umarmudilate sugu mdjutas virvust nii valgel kui mustal taustal. Mdlema pdhjavirvi

puhul jéid isased isendid emased tumedamateks. Varasema kirjanduse alusel teame, et
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sigimisperioodil on sugukiipsetele isastele omane siisimust pulmariii, mis mojutab
partnerivalikut (Speares et al., 2007; Yavno & Corkum, 2010). Samas vdib vahemalt tihest
allikast vilja lugeda, et isased iimarmudilad voivad emastest ka aastaringselt tumedamad
olla, olenemata pulmavérvist (Kornis et al., 2012). Seega on isaste iimarmudilate tumedam
varvus kas nende kehavarvi pidev tunnus voi morfoloogilise varvimuutuse tulemus. Siin
kirjeldatava t66 laboratoorsed katsed viidi 1dbi imarmudilate sigimisperioodi viimasel
kuul, 10. kuni 21. septembrini, kui sigimisperioodile omane tumedus oli juba vihenenud.
Katsest saadud andmed néitavad, et sugude vaheline virvuseline erinevus polnud kuhugi
kadunud. Umarmudilate fiisioloogilise virvimuutuse suurus soost ei olenenud. Asjaolu, et
isased jaid nii valgel kui mustal kruusal emastest keskmiselt tumedamateks annab alust
arvata, et flisioloogilise varvimuutuse suuruse dikteerib olemasolev materjal ehk
kromatofooride ja pigmentide hulk. Isaste timarmudilate nahas on tdenéoliselt emastest
rohkem melaniini, voimalik, et ka rohkem melanofoore. On selge, et melaniinigraanuleid
pole voimalik 16putult kokku suruda voi laiali hajutada ning seega jddvad isased
timarmudilad nii heledal kui tumedal taustal emastest tumedamaks. Seega voib Soome lahe
isendite nditel arvata, et imarmudilate varv oleneb muuhulgas isendi soost ja flisioloogiline

varvimuutus on piiratud suurusega.

Kalade silmade tervis ei osutunud meie katses iimarmudilate varvimuutuse puhul oluliseks
faktoriks — tdendoliselt on tegemist veaga parasiitide kahjustuste hindamisel.
Umarmudilate silmade tervist hinnati visuaalselt, pupilli #hmasuse alusel. On teada, et
keskkonnas eksisteeriv UV kiirgus mojutab melanofoore otseselt, ilma hormonaal- voi
narvisiisteemi abita (Mueller & Neuhauss, 2014). Esitatud on ka tdendeid, et
kromatofoorid, eriti melanofoorid, v&iksid samamoodi primaarse véarvimuutusega
reageerida ka harilikule taustavalgusele (Oshima, 2001). Tulemus, et Soome lahe
timarmudilate ndgemine polnud vérvimuutuse ldbiviimisel oluline on siiski kahtlustéaratav.
Nimelt, katse kdigus ei muutunud lampidest tuleneva valguse hulk, vaid ainult akvaariumi
pohjasubstraadi virvus. Toendolisem vastus on see, et katseloomade silmade tervise
visuaalne hindamine oli ekslik ja kalad nidgid paremini, kui katse ldbiviijad ootasid.
Mikroskopeerimise kiigus ei Onnestunud timarmudilate silmadest parasiite tuvastada.

Arvatavasti polnud katseloomade silmade tervise visuaalne médramine to6kindel meetod.

Varasemalt putukate kehavérvi hindamiseks viljatootatud meetod tootas ka kalanaha
tumeduse miiramisel. Umarmudilate naha tumedus defineeriti pilditdétlusprogrammi
histogrammi alusel, nagu seda on varem tehtud vdsavaksiku (Ematurga atomaria) iildise
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tumeduse hindamiseks (Sandre et al., 2013). Meetod osutus usaldusvéérseks ka kalade
nahavirvi hindamisel, andes labitootatud kirjanduse kontekstis mitmeid ootusparaseid
tulemusi. Nditeks resultaat, et isasloomad olid emastest ka sigimisperioodi 16pus
tumedamad, 1dheb kokku sellega, mida iimarmudilate bioloogia kohta on eelnevalt arvatud
ning mida meil oli tdnu uudsele meetodile voimalik ka visuaalselt tuvastada (Marentette et
al., 2009). Valge taustaga akvaariumis oli voimalik tuvastada ja statistiliselt tdestada ka aja
moju katseloomade virvusele, kui nad asetati vOdrast vérvi substraadile — heledal pohjal
muutusid loomad kiimne minutiga kahvatumaks. Siiski, vahest kdige parem tdestus antud
meetodi tookindluse kohta on see, et histogrammi andmete pohjal dnnestus ootuspéaraseid
ja teiste tulemustega tihilduvaid statistilisi erinevusi leida ka teises akvaariumis tehtud
piltide puhul, millel oli halb valgustus. Nimelt kalade nahavirvi maddrati ka
valikuakvaariumis, kuigi nende piltide andmeid t66 tulemustes ei kasutatud, sest samad
seosed kajastusid juba homogeense pohjaga akvaariumitest saadud informatsioonis.
Kokkuvdttes voib oelda, et pilditdotlusprogrammide histogramm on loomade naha

tumeduse méiramiseks hea vahend.

Enamus tmarmudilaid eelistavad tumedat védrvi pohjasubstraati. Valikuakvaariumiga
labiviidud katsed nditasid, et imarmudilad eelistasid tumedat varvi pohja nii esimese kui
ka pikaajalisema peatuspaigana, olenemata sellest, kas katseloomad olid saabunud valget
vdi musta virvi pdhjaga akvaariumist. Uldiselt arvatakse, et morfoloogiline virvimuutus
on kalade jaoks energiakulukas tegevus, kuid fiisioloogilise varvimuutuse hinna kohta on
informatsiooni vihem (Rodgers et al., 2013). Siin kirjeldatavates kditumiskatses piistitati
hiipotees, et kui iimarmudilatel on valida heleda ja tumeda substraadi vahel, siis nad
eelistavad viibida oma kehavirvile sarnasemat tooni pohjal. Kui see hiipotees oleks digeks
osutunud, oleks see vdinud viidata asjaolule, et fiisioloogilise virvimuutuse energia kulu
tottu eelistavad kalad kditumuslikku pdhjavalikut oma vérvi korrigeerimisele. Siiski,
andmete analiiiis sellist seost ei toetanud. Katseloomade valikut viljendavaid arve uurides
on niha, et valgelt pohjalt saabunud kalad piisisid heledal kruusal kauem aega neljal juhul
rohkem, kui mustalt pohjalt saabudes, kuigi see erinevus ei olnud statistilise olulisuse jaoks
piisavalt suur. Vaimalik, et suurema valimi korral oleks antud seos siiski statistiliselt
oluliseks kujunenud. Samas on tmarmudilate tumeda tausta eelistus ka arusaadav,
arvestades, et tegemist on podhjakaladega, kes pole harjunud helevalge keskkonnaga.
Teisest kiiljest vois aga probleeme tekitada valikuvariantide darmuslikus. On vdimalik, et

timarmudilad ei ole suutelised valge kruusa heledust piisavalt hésti kopeerima ja otsustasid
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meie katses tumeda pdhjaga iithildumiseks uue virvimuutuse ldbida, isegi kui see oli
energeetiliselt kulukas. Samas on ka moeldav, et fiisioloogiline virvimuutus ei ole paari
toimumiskorra puhul organismi jaoks oluliselt kulukas. Kokkuvotteks voib siiski arvata, et
toendoliselt annab tumedat vérvi substraat {imarmudilatele lihtsalt parema

peitumisvdimaluse kui hele pohi.

Esmakordselt kirjeldasime Soome lahe imarmudilate nahavéarvi muutlikust ja mustri eraldi
kontrollitavaid komponente. Umarmudilad kasutavad keskkonda sulandumiseks nii
katkestatud varjevirvust kui vastuvarjutust (Arora & Kanta, 2009). Tumedaima osa nende
nahamustrist moodustab kiilgedel ja seljal melanofooride peenelest triipudest koosnev
marmorjas Kiri. Umarmudilate muster on harilikult alati kontrastne, muutudes enam-vihem
eristamatuks vaid juhul, kui kala on kas erakordselt hele voi tume. Vaatlused niitasid, et
Soome lahe iimarmudilad suudavad oma mustri kontrastsust korrigeerida. Seevastu seni,
kuni muster on eristatav, jadvad algselt tumedamad osad alati tumedamateks ja heledamad
heledamateks. Vastupidist varvijaotust katses kasutatud valimi puhul ei tdheldatud. Samuti
ei mirgatud, et imarmudilate nahamustri kuju oleks fiisioloogilise varvimuutuse kdigus
tajutavalt timber kujunenud. Inimeste jaoks nédhtavaima osa timarmudilate vérvusest
moodustavad melanofoorid, mddramata kollased kromatofoorid ja hobedased leukofoorid.
Samas pole vilistatud, et kalade endi jaoks médngib suurt rolli iridofooride olemasolu,
arvestades, et kalade ndgemisvoime on inimeste omast erinev (Kroger, 2013).
Kokkuvotteks voib Oelda, et timarmudilate varvus on Korrigeeritav, mustriosad eraldi
kontrollitavad ja tekitatud tdnu mitmesugust tiilipi kromatofooride koostoimimisele, kuigi

melanofoorid paistavad varjumisvérvuses koige tdhtsamat rolli mingivat.

Kéesoleva uurimustodga onnestus selgitada mitmeid timarmudila virvimuutuse aspekte,
kuid monedki kiisimused on veel vastuseta. Esiteks vairiksid tehtud katsed kordamist:
suurem valim aitaks kinnitada stressi kindlasuunalist moju védrvusele ja kalade
nidgemisvoime hindamise to6kindel meetod looks iilevaate silmaparasiitide mojust isendite
kriptilisele varvimuutusele. Samuti oleks kasulik méérata teiste, melanofooridest erinevate
kromatofooride tdhtsus, sest kuigi kdesolevas t60s keskenduti timarmudilate pruunikale
varjevirvusele, siis pole vilistatud, et samamoodi tdhtsat rolli méngivad antud liigi
okoloogias ka kollast pigmenti sisaldavad kromatofoorid ja struktuursed vérvikandjad.
Eriti seetottu, et kalade ndgemine on inimeste omast erinev ja iridofooride poolt tekitatud
metalsed varvid vdivad osutuda kalade jaoks tdhendusrikkamateks kui inimestele (Kroger,
2013). Kolmandaks, oleks hea sarnast katset korrata timarmudilate sigimisperioodist
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mérgatavalt hilisemal ajal, tuvastamaks, kas isasloomade tumedam vérv oli ainult tingitud
dsjasest pulmavarvist voi on isased ikka tdoepoolest kogu aasta emastest tumedamad.
Neljandaks tuleks jitkata vdrvimuutuse uurimist erinevate kalaliikide puhul, et saada
rohkem informatsiooni sellest, kui levinud fiisioloogiline varvimuutus tegelikult kalade
seas on. Samuti oleks kasulik jatkata nii morfoloogilise kui ka flisioloogilise varvimuutuse

voimaliku energia kulukuse uurimist.

Kokkuvotlikult voib delda et, Soome lahe iimarmudilad on tdesti Kiireks fiisioloogiliseks
varvimuutuseks suutelised, kusjuures isased on septembri jooksul emastest tumedamad.
Samas kalad, kes hairimise tulemusena tardusid, jdid liigikaaslastest heledamateks.
Valikakvaariumiga labiviidud katsed niitasid, et kui imarmudilatel oli valida valge ning
musta substraadi vahel, siis nad eelistasid tumedat pohja, olenemata sellest, mis vérvi
substraadil nad varem viibisid. Sealjuures, stressiga seotud kditumismallid, sugu ja silmade
tervise indeks ei mdjutanud kalade pdhjavalikut. Ukski vaadeldud faktoritest ei mdjutanud
ka tmarmudilate fiisioloogilise vérvimuutuse suurust. Kirjeldasime ka {imarmudilate
mustri muutlikkust, jareldades, et liigiomane tumedamate ja heledamate alade

konfiguratsioon on piisiv, kuid 1dbi eri osade individuaalse kontrolli korrigeeritav.
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Kokkuvote

Vilimus m&jutab elusorganismide ellujddmisvoimalusi. Kusjuures vérvus on oluline osa
isendite védljandgemisest, mis mojutab nditeks loomade haavatavust Kiskjatele,
toitumisvoimalusi, sigimispartneri valikut ja liigisisest suhtlemist. Paljude selgroogsete
puhul on nende vérv kas vdhe voi vaid perioodiliselt muutuv omadus, kuid esineb ka
erandeid. Mitmed poikilotermid suudavad oma vérvi Korrigeerida ténu pigmente
sisaldavatele rakkudele ehk kromatofooridele. Viarvimuutust jagatakse Kkiiruse ja
mehhanismi jargi fiisioloogiliseks voi morfoloogiliseks, millest esimene tdhendab
pigmentide asukoha ja teine pigmentide hulga muutust. Varvimuutust on pikka aega
uuritud, kuid siiski leidub vastuseta kiisimusi: nditeks millised liigid on morfoloogiliseks
voi flisioloogiliseks varvimuutuseks voimelised, kui suur on varvimuutuse maksumus, vo1

kuidas stress poikilotermide varvi mdjutab.

Sellest tulenevalt uurisime viie hiipoteesi tdesust. Esiteks, timarmudilad (Neogobius
melanostomus) on voimelised kiireks ehk fiisioloogiliseks varvimuutuseks. Teiseks,
timarmudilate isasloomad on emastest tumedamad ja ei suuda ldbi kiire vdrvimuutuse
emastega voOrdvéirset heledust saavutada. Kolmandaks, stressis kalad jadvad teistest
heledamaks. Neljandaks, silmaparasiitidega isendite varvimuutus on viiksem. Viiendaks,
kalad eelistavad viibida endaga sarnasemat varvi pohjal. Samuti oli meil kaks lisaeesmarki:
toestada, et kalade vérvi saab hinnata pildito6tlusprogrammi histogrammiga ja Kirjeldada

esmakordselt Soome lahe timarmudilate eraldi kontrollitavate mustriosade muutlikkust.

Katses kasutasime 21 Soome lahest piititud timarmudilat, kellel enne eksperimendi algust
madrati sugu ja silmade tervis. Koik loomad lébisid kolmest akvaariumist koosneva
katsejada kaks korda, uurimaks véirvimuutust nii valgel kui mustal pohjal. Kusjuures kahes
esimeses akvaariumis viibisid kalad 10 ja viimases kuus minutit. Esimene akvaarium oli
varvimuutuse esilekutsumiseks, teises ehk valikuakvaariumis said kalad valida endale
meeldivamat pdhja ja kolmandas vaadeldi isendite tardumiskéitumist. Programmi Adobe
Photoshop CS4 histogrammi abil maéarati kalanaha heledus ja pandi Kirja, mis vérvi
ristkiilikul kalad valikuakvaariumis esimesena peatusid ja millisel vérvil rohkem aega

veetsid.

Leidsime, et imarmudilad on tdesti suutelised fiisioloogiliseks varvimuutuseks, mis mone
isendi puhul toimub juba sekunditega ja misldbi suudavad imarmudilad oma nahatooni

samastada pohjaga tumedusega. Kalad, kes kolmandas akvaariumis téielikult tardusid, jaid
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10 minuti jooksul teistest heledamaks, mistdttu usume, et héirimisest tulenev stress
poOhjustab kahvatumist, mis ldaheb kokku mitmete varasemate uurimustoodega. lsased
iimarmudilad jdid emastest alati tumedamaks, mis niitab, et fiisioloogilise varvimuutuse
suurus on piiratud olemasoleva pigmendimaterjali hulgaga. Leidsime, et silmade tervise
visuaalne hindamine ei olnud t6dkindel protseduur, samas kui kalade nahavirvi miadramine
pilditootlusprogrammi histogrammiga oli viga hea meetod. Samuti kirjeldasime Soome
lahe {marmudilate erivérvilistest joontest koosneva katkestatud varjeviarvuse ja

vastuvarjutuse muutlikkust.
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Summary

Factors influencing fish skin coloration and analysis of patterning: an experiment

with round gobies (Neogobius melanostomus)

Appearance influences species survival. Consistently, coloring has been shown to be an
important part of animals’ appearance, for example, influencing vulnerability to predators,
dietary opportunities, mate selection and interspecies communication. For many
vertebrates, body coloring remains a trait, which is either relatively unchangeable or only
periodically mutable. However, there are also exceptions to that trend. In particular, many
poikilothermic animals are able to alter their coloring according to necessity, thanks to
pigment containing cells called chromatophores. The color changing process is divided,
according to its speed and mechanics, into physiological and morphological changes.
Physiological color change means adjusting the position of pigments in chromatophores,
whereas morphological color change implies altering the amount of pigments and
chromatophores in the animals’ skin. The specifics of color chance have been examined for
some time now, but many questions still remain. For example, which species are capable
of either morphological or physiological color change, what is the price of color change

and how does stress influence animal colors.

Therefore we examined the veracity of five hypostases. Firstly, round gobies (Neogobius
melanostomus) are capable of fast physiological color changes. Secondly, round goby
males are darker than females and thus unable to reach the same lightness values through
physiological color change. Thirdly, highly stressed fish remain lighter than their
companions. Fourthly, eye parasites impede color change. Fifthly, fish prefer substrates, to
which they have already matched their body color. Also, we had two side objectives: to
show, that fish body coloration can be analyzed whit the help of a raster graphics editors
histogram and to describe for the first time the separately controlled components of the

skin patterns of round gobies from the Gulf of Finland.

In this work, 21 round gobies from the Gulf of Finland were used. At the start of the
experiment, the sex and eye health of each fish was assessed. All fish completed a
sequence of three aquariums twice, to study, how round gobies react to either a white or

black background. Every fish spent 10 minutes in each of the first two aquariums and

45



roughly six minutes in the last one. The first aquarium was designed to initiate color
change, second offered fish a choice between light as well as dark substrates and third was
intended for measuring stress response. The histogram of Adobe Photoshop CS4 was used
to determine the lightness of the skins of round gobies in the experiment. It was also
recorded, which substrate color was the round gobies first stop in the second aquarium and

what color fish spent the most time on overall.

We found, that round gobies are indeed capable of physiological color changes that
sometimes only take seconds to occur and help the fish to blend into the background. Fish
that showed an extreme stress response by freezing to place, remained lighter than their
companions. Therefore, we believe that stress induces paling in round gobies, as it has
been shown in several other fish species. Male round gobies always remained darker than
the females, which indicates that the magnitude of physiological color change is severely
limited by existing pigmentary material. We sadly found, that visual appraisal was not a
trustworthy way to determine eye health in fish. However, the relatively new method of
assessing skin coloration through a histogram of a raster graphics editor was indeed
reliable. We also described the separately controlled nature of the different components of

round goby skin patterns.
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Lisa

Joonis 12. Umarmudila soomusel on niiha musti ja kollaseid kromatofoore. Pildil leiduva

punase joone pikkus on 500 um. Foto: Kristel Panksep.

Joonis 13. Soomusel leiduvate kromatofooride ldhivaade. Tumedat varvi kromatofoorid on
melanofoorid, kollased kas eriitrofoorid vodi ksantofoorid. Punase joone pikkus on 50 pm.

Suurendus 400x. Foto: Kristel Panksep.
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