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Lithikokkuvote

Viimase sajandi jooksul on niidud drastiliselt vdhenenud, samas kui metsastunud alad on
kasvanud. Péevaliblikate mitmekesisusele on niitude kadumine suureks ohuteguriks, mille
moju voiksid leevendada uued elupaigad metsamaastikus, nagu raiesmikud. On teada, et
raiesmikud voivad pakkuda elupaika vaga paljudele niiduliblikaliikidele. Kuid kas isendid,
kes raiesmikke asustavad, on millegi poolest erinevad kui nende liigikaaslased ,,tavalistes*

elupaikades?

Kéesoleva t66 eesmargiks oli uurida, kas raiesmikke koloniseerivad liblikad eristuvad
tilejddnud populatsioonist tiiva suuruse voi kuju poolest. See viitaks nende paremale
levimisvoimele. Leidsin, et raiesmikke asustavate liblikate tiivad ei ole teistsugused kui
timbritsevate populatsioonide isenditel. Niisiis ei eelda raiesmikele levimine spetsiifilise
kujuga tiibu, mis ilmselt tihendab, et nende asustamine ei sdltu ainult parema
levimisvéimega isenditest. Seega tundub, et metsamaastikus paiknevad avakooslused

voiksid tdepoolest olla niiduliblikatele sobilikud elupaigad.

Mirksonad: pdevaliblikad, levimine, raiesmik, tilvamorfoloogia.

Synopsis

During the past century, meadows have decreased drastically while forests have expanded.
Loss of meadows is a major threat to open-habitat butterflies but its impact might be
reduced by novel habitats in wooded landscapes, such as clear-cuts. We know that clear-
cuts can host many species of meadow butterflies. But are the individuals that colonise

clear-cuts in some way different from their conspecifics in more ,,usual* habitats?

The purpose of this study was to investigate whether butterflies who colonise new isolated
clear-cuts have distinct wing size or shape. This would indicate their enhanced dispersal
capacity. | found that clear-cut-colonising butterflies do not differ from the surrounding
populations. Therefore, dispersal to clear-cuts does not require distinct wing shape,
meaning that colonising these habitats probably does not depend solely on the individuals
with better dispersal capacity. In this case, open habitats in forest landscapes could indeed

provide suitable habitats for meadow butterflies.

Key words: butterflies, dispersal, clear-cut, wing morphology.
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1. Sissejuhatus

Levimine kujundab populatsioonide diinaamikat ja méarab liikide toimetuleku muutlikus
keskkonnas. Elupaikade havimise ja killustumise kontekstis on levimisega seotud
mehhanismide moistmine iiha olulisem, hindamaks populatsioonide seisundit ja edasist
kaekaiku (Ronce, 2007; Stevens et al., 2013; Legrand et al., 2014). Mosaiiksetes
maastikes moodustavad liigid metapopulatsioone, mille diinaamikat kujundab
osapopulatsioonide véljasuremiste ja taasasustamiste vaheline tasakaal (Hanski, 1998).
Need stindmused soltuvad suuresti elupaigalaikude vahelisest levimisest, mis m&jutab

seelédbi terve metapopulatsiooni stabiilsust (Levins, 1969; Hanski, 1998).

Péevaliblikate levimisega seotud kiisimused vaérivad tdhelepanu mitmel pohjusel. Neid
voib késitleda indikaatorrithmana, kelle seisund peegeldab iildisemaid tendentse elurikkuse
muutustes (Brown & Freitas, 2000; van Swaay et al., 2006). Lisaks on paevaliblikate
levimise uurimine suhteliselt hdlbus, mistdttu on neid juba arvukates uuringutes

rakendatud levimise mudelorganismidena (Dover & Settele, 2009).

Péevaliblikate seisund on viimase sajandi jooksul kdikjal Euroopas oluliselt halvenenud.
Ulatuslikud muutused maakasutuses pohjustavad elupaikade kadu ja séilinud elupaikade
Killustumist ning seda eriti niidukoosluste puhul, mida traditsiooniliselt on peetud
paevaliblikate mitmekesisuse seisukohalt kdige vaartuslikumateks biotoopideks (van
Swaay et al., 2006). Teisalt on kasvanud metsastunud alade osakaal, milles paiknevad
avakooslused katavad mones riigis juba suuremaid alasid kui séilinud poollooduslikud

niidud (Berg et al., 2011).

Sarnased tendentsid iseloomustavad ka Eestit. 1930. aastate 15pus katsid niidud isegi kuni
kolmandiku Eesti pindalast (Kukk & Kull, 1997), samas kui metsad moodustasid pindalast
vaid 20% (llvessalo & Jalava, 1930 ref: Part, 2008). Ténapaeval on aktiivselt
majandatavaid poollooduslikke niite sdilinud umbes 20 000 hektari ulatuses (Eesti
Statistikaamet, 2012; Talvi & Talvi, 2012), samas kui metsad on kasvanud 2,2 miljoni
hektarini, kattes ligi 50% riigi pindalast (Eesti Statistikaamet, 2012b). Praegustel
hinnangutel on Eesti liblikapopulatsioonid Euroopa taustal heas seisundis, kuid niitude
drastilist vahenemist on kasitletud ka meie liblikafaunat ohustava tegurina (Sang et al.,
2010; Ounap & Tiitsaar, 2014).



Metsamaastiku avakoosluste sobivust avamaastiku pievaliblikate elupaikadena on
hinnatud mitmetes uuringutes. On leitud, et pdevaliblikate kooslused vdivad olla viga
liigirikkad nii raiesmikel (Berg et al., 2011; Blixt et al., 2015), elektriliinikoridorides
(Komonen et al., 2013) kui ka nditeks raudteetrassidel (Kalarus & Bakowski, 2015). Isegi
metsaga tdielikult isoleeritud raiesmikel v3ib olla esindatud iilekaalukas enamus

regionaalsest liblikafaunast, s.h. avamaastiku liigid (Viljur, 2014).

Niisiis ei takista iimbritsev puistu paevaliblikaid uute elupaikade asustamisel liigi tasemel,
kuid see ei vilista isenditevahelisi erinevusi raiesmike asustamisel. Kuna liigisisene
varieeruvus liblikate levimisindikaatorites v3ib kohati liikidevahelist varieeruvust iiletada
(Stevens et al., 2010a), on levimisprotsesside moistmiseks tarvilikud ka isenditevahelised
vordlused. Kui raiesmike koloniseerijateks on ainult parema levimisvdimega isendid, vaib

see siiski osutada teatud barjédrile nende elupaikade asustamisel.

Liigisisene varieeruvus paevaliblikate levimises tuleneb suuresti sugudevahelistest
erinevustest, kuid paremad levijad vdivad liigikaaslastest eristuda ka morfoloogia,
kéitumise voi fiisioloogia poolest (Van Dyck & Baguette, 2005). Viimaste puhul raagitakse
sageli nn mobiilsussiindroomidest, mille puhul teatud isenditel on iitheaegselt mitme
tunnuse osas paremad levimiseeldused kui liigikaaslastel (Ducatez et al., 2012;

Saastamoinen et al., 2012).

Kiesoleva magistritod eesmargiks on tuvastada, milline on liigisisene varieeruvus
avamaastiku pdevaliblikate levimises inimmdjulises metsamaastikus. T66 keskmes on
hiipotees, et isoleeritud raiesmikele joudvad liblikad ei esinda tildpopulatsiooni juhuslikku
valimit, vaid esmajoones parema levimisvoimega isendeid. Selle uurimiseks piistitasin
kiisimuse, kas uusi isoleeritud raiesmikke asustavaid pdevaliblikaid iseloomustab
spetsiifiline tilvamorfoloogia levimisega seotud tunnuste osas. Oletan, et raiesmikele
joudnud isenditel on suuremad, pikemad ja / voi kitsama kujuga tiivad kui iimbritsevate
elupaikade isenditel. Lisaks piistitan hiipoteesi, et spetsiifiline tiivamorfoloogia avaldub eri

sugude puhul erinevalt.



2. Kirjanduse iilevaade
2.1. Paevaliblikate levimine mosaiiksel maastikul

Levimine on kompleksne protsess, millel on keskne roll liikide piisimajaamises muutlikes
keskkonnaoludes. Vastusena ebasobivatele tingimustele vahetavad isendid elupaika,
kujunevad uued kohastumused voi populatsioonid hdaabuvad, kusjuures sageli toimuvad
need erineva taseme protsessid tiheaegselt (Stevens et al., 2013; Legrand et al., 2014).
Metapopulatsioonide stabiilsuse tagamiseks on elupaigalaikude vaheline levimine méérava
tdhtsusega, kuna see voimaldab uute elupaikade asustamist ja geenisiiret elupaigalaikude

vahel (Hanski, 1998; Ronce, 2007; Dover & Settele, 2009).

Péevaliblikatest on mitmel pShjusel kujunenud levimise uurimisel mudelorganismid.
Esiteks hdlbustab nende levimise uurimist kiillalt selgepiiriline eristus elupaiga ja
elupaigaks sobimatu maatriksi vahel, kuna paevaliblikate elupaigalaigud on valdavalt
madratletud (ro6vikute) toidu- ja (valmikute) nektaritaimede kasvukohtadega (Baguette &
Mennechez, 2004; Stevens et al., 2010b). Lisaks on paevaliblikate 6koloogia kohta olemas
laialdased taustateadmised ning neil esineb levimisega seotud tunnuste osas suur
varieeruvus (Dover & Settele, 2009; Stevens et al., 2010b; Sekar, 2012). Uusi vdimalusi
pakuvad ka tdienevad andmed paevaliblikate geneetikast ja genoomikast (Stevens et al.,
2010b; Fountain et al., 2016), mille najal saab veelgi pohjalikumalt uurida néiteks

elupaikade fragmenteerumise moju liblikate levimisvoimele (Fountain et al., 2016).

Kui maastikus eristuvad elupaigalaigud ja neid eraldav maatriks, mdistetakse levimise all
eeskatt isendite liikumist elupaigalaikude vahel (Ronce, 2007; Legrand et al., 2014).
Péevaliblikate puhul on arutletud, kas selline protsess voiks kaasneda rutiinsete
ressursiotsingutega voi on see pigem spetsiifilise levimisliikumise tulemus (Van Dyck &
Baguette, 2005; Hovestadt et al., 2011). On leitud, et need kaks liikumisviisi — rutiinne
lend ja levimisliikumine — toimuvad erinevates tingimustes ning neid iseloomustavad

erinevad parameetrid.

Ressursside leidmiseks elupaigalaigu piires kasutavad péevaliblikad rutiinset liikumist,
mille kdigus lébitakse enamasti lithemaid distantse, liigutakse vdiksemate ,,sammude® ja
pikemate puhkepeatustega (Delattre et al., 2010; Skorka et al., 2013). Sellise liikumise
eesmargiks on eelkdige toiduressursside, emaste puhul ka munemispaiga ning isaste puhul
sigimispartneri leidmine (Van Dyck & Baguette, 2005; Delattre et al., 2010; Turlure et al.,

2011), kuigi monikord vaib liblikas selle kdigus sattuda ka uuele elupaigalaigule



(Hovestadt et al., 2011). Levimisliikumise puhul on maatriksit lébiva liblika lend aga
sirgjoonelisem, kiirem ning katab oluliselt pikemaid vahemaid (Delattre et al., 2010;
Skoérka et al., 2013; Turlure et al., 2011). Selline litkumisstrateegia séédstab aega ning
viahendab maatriksis viibimisega seotud riske (nt kisklus), suurendades seega isendi
toendosust jouda uuele elupaigalaigule (Delattre et al., 2010). Kesasilmiku (Maniola
jurtina) puhul on isegi niidatud, et sihikindlam lennustrateegia ilmneb juba enne
maatriksisse sisenemist, olles seega eelnevalt langetatud otsuse tagajarg (Delattre et al.,
2010). Niisiis ei ole paevaliblikate levimine pelgalt rutiinse liikumise juhuslik

kdrvalnéhtus, vaid tihtipeale just spetsiifilise levimisliikumise tulemus.

Téapsemas kasitluses voib levimist kui elupaigavahetust vaadelda kolmeosalise protsessina:
isendid lahkuvad oma seniselt elupaigalaigult, liiguvad 14bi maatriksi ning jouavad
jargmisele elupaigalaigule (Ronce, 2007; Legrand et al., 2014). Uurimispraktikas on
paevaliblikate puhul levimise mdiste tihtipeale kitsendatud emigratsiooni tdenédosusele,
mida mojutavad nditeks ilmastikutingimused, isendi sugu ja populatsiooni tihedus (Merckx
et al., 2003; Delattre et al., 2010; Kallioniemi et al., 2014; Legrand et al., 2014). Maatriksi
labimise staadiumis on poodratud tahelepanu liikumisstrateegiale (Delattre et al., 2010) ning
suremusele maatriksis (Nowicki et al., 2014). Elupaikade asustamise etappi kasitlevad
mitmed uuringud uudsete elupaikade liigirikkuse kohta (vt ptk 2.4).

Pdevaliblikate liikuvuses esineb suur liikidevaheline varieeruvus, mis on eelkdige
pOhjendatav erinevate elukdigutunnustega. Suurem mobiilsus on omane niiteks sellistele
liikidele, kellel on laiem toidutaimespekter, aasta jooksul rohkem pdlvkondi ja pikem
lennuperiood (Sekar, 2012; Stevens et al., 2013). Liikidevahelisi erinevusi liikuvuse 0sas
on piititud selgitada ka liikide ajaloolise taustaga, sest killustunud elupaigale kohastunud
liikidelt (nt reliktid) v3iks eeldada suuremat mobiilsust kui suurtel ja terviklikel
elupaigalaikudel kujunenud liikidelt (Turlure et al., 2011). Sealjuures esinevad levimises

ka mirkimisvairsed liigisisesed erinevused, mida on 1dhemalt késitletud peatiikis 2.3.



2.2. Kuidas moota isendi levimisvoimet?

Paremad levijad — néiteks uute elupaikade koloniseerijad — ei pruugi esindada
tildpopulatsiooni juhuslikku valimit, vaid vdivad liigikaaslastest eristuda néiteks
morfoloogia, fiisioloogia voi kditumise poolest (Van Dyck and Baguette, 2005). Ka
paevaliblikate puhul iseloomustab levivaid isendeid tihtipeale spetsiifiline ,,hea levija
fenotiilip* ehk nende parem levimisvoime tuleneb teatud omadustest, mis véimaldavad
suuremat liikkuvust (Breuker et al., 2007; Niitepdld et al., 2011). Liblika individuaalse
levimisvoime hindamiseks on seega kasutusel erinevaid kaitumuslikke, flisioloogilisi ja

morfoloogilisi indikaatoreid ehk mdodikuid, mis viitavad heale liikuvusele.

Kaitumuslikust perspektiivist pooratakse tdhelepanu liblikate lennustrateegilistele
otsustele, nditeks reageerimine elupaigalaigu servaaladele ja 14bi maatriksi litkumine
(Delattre et al., 2010; Kallioniemi et al., 2014; Leidner & Haddad, 2011; Ries & Debinski,
2001; Skorka et al., 2013; Turlure et al., 2011). Sellistes uuringutes enim kasutatud
mdddikud litkumise iseloomustamiseks on elupaik-maatriks piiri iiletamine, fikseeritud
ajaperioodi jooksul ldbitud vahemaa, ,,sammu‘ pikkus kahe maandumise vahel, lennu
kestvus, litkumise suund, puhke- ja lennuaja vahekord ning lennukiirus. Neid
liitkuvusnéitajaid on uuritud nii looduslikes tingimustes (Kallioniemi et al., 2014) kui ka

eksperimendi korras (Larranaga et al., 2013).

Morfoloogilistest tunnustest on liikuvusega enim seostatud tiiva pikkust, keha kuivkaalu,
tiiva kuju (tiiva pikkuse ja pindala suhe) ning tiivakoormust (kehakaalu ja tiiva pindala
suhe) (Berwaerts et al., 2002; Hanski et al., 2006; Ducatez et al., 2012; Saastamoinen et al.,
2012; Larranaga et al., 2013; Legrand et al., 2014). Morfoloogiast soltub néiteks lendamise
algatamine ehk algkiirendus (Berwaerts et al., 2002), lennu kestvus (Ducatez et al., 2012;
Larranaga et al., 2013) ja kiirus (Saastamoinen et al., 2012). On analiiiisitud ka nende
tunnuste omavahelisi korrelatsioone (Saastamoinen et al., 2012) ja seoseid
levimisliikumisega (Legrand et al., 2014). Ulevaade pievaliblikate uurimisel

enimkasutatud morfoloogilistest levimismoddikutest on toodud Tabelis 1 (Ik 12).

Fiisioloogilistest mdddikutest on oluliseks peetud ainevahetuse kiirust (Niitepold et al.,
2011; Saastamoinen et al., 2012), rasvaprotsenti (Saastamoinen et al., 2012) ja
termoregulatsiooni efektiivsust (Ducatez et al., 2014). Koikide nende fiisioloogiliste
nditajate puhul on eeldatud positiivset korrelatsiooni liikuvusega, kuid katsed ei ole

selliseid seoseid tiheselt kinnitanud (Ducatez et al., 2014; Saastamoinen et al., 2012).
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Uksikute liikuvustunnuste pdhjal iildistuste tegemine isendi vdi populatsiooni liikuvuse
kohta eeldab, et need indikaatorid on vastavalt iihe isendi piires v3i pdlvkondade 16ikes
jarjepidevad. Nihtust, kus isendi liikuvuse moddikud on omavahel korrelatiivsetes suhetes
ning ajas korduvad, nimetatakse mobiilsussiindroomiks (Ducatez et al., 2012).
Mobiilsussiindroom vdib koosneda kéditumuslikest voi flisioloogilistest tunnustest ning
selle esinemine on tuvastatud mitmel liigil, nditeks suur-kapsaliblikal (Pieris brassicae)
(Ducatez et al., 2012; Larranaga et al., 2013; Legrand et al., 2014), viike-kapsaliblikal (P.
rapae) (Ducatez et al., 2014), kesasilmikul (Ducatez et al., 2014) ja troopilisel
koerlibliklasel Bicyclus anynana (Saastamoinen et al., 2012). Mobiilsussiindroomi
kujunemine soltub keskkonnatingimustest (Ducatez et al., 2014; Saastamoinen et al.,
2012), varieerudes seejuures nii liigisiseselt (Ducatez et al., 2012) kui ka liikide vahel
(Ducatez et al., 2014).

Liikuvuse paritavuse osas on saadud mitmesuguseid tulemusi. On néidatud, et
liikuvusindikaatorite korrelatsioonid (ehk mobiilsussiindroom) ei pruugi tuleneda tunnuste
péritavusest, vaid hoopis keskkonnatingimustest (Saastamoinen et al., 2012). Teisisonu,
néiteks tiivakoormus ja kehamass voivad korreleeruda ainult teatud keskkondades, mitte
mdlema tunnuse périliku iseloomu tdttu (Saastamoinen et al., 2012). Uks vihestest
litkuvusnditajatest, mille péritavust on siiski veenvalt toestatud, on liblika esimeste
elupdevade jooksul avalduv mobiilsus (Hanski et al., 2006; Saastamoinen, 2007). Uks
voimalus keskkonnast tuleneva mdju vilistamiseks oleks seega vdga noorte isendite
uurimine, kuna nende puhul avalduvad parilikud liitkuvusega seotud tunnused selgemini

(Hanski et al., 2006; Saastamoinen, 2007).

Kaudselt on litkuvuse péritavust kinnitanud ka sellised uuringud, kus on vorreldud samast
liigist ja samades tingimustes kasvanud, kuid erinevat péritolu isendite liikkuvust
(Larranaga et al., 2013; Merckx et al., 2003). Sel moel on ndidatud, et metsas kasvanud
liblikate jérglased on litkuvamad kui pdllumajandusmaastikult périt liblikate jdreltulijad
(Merckx et al., 2003) ning et looduslike populatsioonide jarglased on parema
orienteerumisvoimega kui mitmendat pdlvkonda tehistingimustes kasvanud liblikad
(Larranaga et al., 2013). Orienteerumisvoimet késitlenud uuring viitas kaudselt ka
mobiilsussiindroomi péritavusele: iihe ja sama paari jarglased (6ed-vennad) osutusid
lennuvoimekuse poolest omavahel rohkem sarnaseks nendes liinides, kus suunataju oli

tugevam (Larranaga et al., 2013).
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Tabel 1. Paevaliblikate morfoloogilised moddikud, mida on kasutatud levimisvGime liigisisese varieeruvuse kirjeldamiseks. Tabel kirjeldab morfoloogiliste méddikute

seoseid teiste levimistunnustega ja soo efekti nendes seostes. ,Tiiva kuju” tdhendab tiiva pikkuse ruudu ja tiiva pindala jagatist, ,tiivakoormus” tdhendab kehamassi ja tiiva

pindala jagatist.

Morfoloogiline

tunnus Seos teiste tunnustega, mis samuti viitavad levimisvoimele Soo moju Liik Viide
kehamass, .
. . .. N . isastel
tiiva pindala, suurem kehamass, suurem tiivakoormus, suuremad ja pikemad tiivad tugevamad
tiiva pikkus, vbBimaldavad paremat algkiirendust 8 Pararge (Berwaerts et al.,
. seosed g
tiivakoormus aegeria 2002)
rindmiku mass, . I . i .. ~
tiiva kuju suurem rindmik ja kitsamad tiivad voimaldavad paremat algkiirendust molemal sool
kehamass . . .. . . .. . emastel Melitaea Hanski et al.,
suuremad isendid on vdhem mobiilsed (esimestel pdevadel valmikuna) ., (
(= nukukaal) tugevam seos cinxia 2006)
pikemate tiibadega isenditel on pikem kestvuslend ainult isastel Pieris (Ducatez et al
tiiva pikkus . “
pikemate tiibadega isendid sisenevad sagedamini lennutunnelisse mdlemal sool brassicae 2012)
kehamass suurema massiga isenditel on suurem tiivakoormus ja vaiksem rindmik
mdlemal sool
rindmiku suurema rindmikuga isenditel on vdiksem rasvaprotsent
kaal Bicyclus (Saastamoinen et
Osakaa suurema rindmikuga isenditel on aeglasem ainevahetus puhkeolekus ainult emastel anynana al., 2012)
tiiva kuju, . . .. . .
. kitsamate tiibadega, suurema tiivakoormuse ja suurema kehamassiga . .
tilvakoormus, . . N . ainult isastel
isendid on aktiivsemad lendajad
kehamass
" suurema tiivakoormusega isenditel on lennusammude vahel pikem o Minois (Kalarus et al.,
tiilvakoormus mdlemal sool
puhkeaeg dryas 2013)
" . pikemate tiibadega isendid lendavad suunatumalt, s.t . varieeruvus . Pieris (Larranaga et al.,
tiiva pikkus ainult emastel .
lennusuunas on vadiksem brassicae 2013)
n . . . . . . T - Pieris Legrand et al.,
tiiva pikkus pikemate tiibadega isendid emigreeruvad tdendolisemalt mdlemal sool . (Leg
brassicae 2014)
Umaramate tiibadega isendid kasutavad sagedamini varistamist lennulihaste
. . . . > .. . . o . o Vanessa (Ducatez &
tiiva kuju soojendamiseks, kuid kitsamate tiibadega isendite puhul on varistamine modlemal sool .
cardui Baguette, 2016)

(termoregulatsioon) efektiivsem
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2.3. Paevaliblikate levimise liigisisene varieeruvus

Paljudes péevaliblikate litkumist kidsitlevates uuringutes on isendi liikkuvust méaéravaks
teguriks peetud tema liigilist kuuluvust (Kallioniemi et al., 2014; Ries & Debinski, 2001,
Turlure et al., 2011). On ka néidatud, et suurema mobiilsusindeksiga liikides on tdepoolest
rohkem mobiilsussiindroomiga isendeid ((Ducatez et al., 2014). Perekonna tasemel on
tiksikuurimustes saadud vastuolulisi tulemusi: moningatel juhtudel on l&hiliikide
mobiilsusnditajad sarnased (Kallioniemi et al., 2014), teinekord mitte (Ducatez et al.,
2014). Mitutsada liiki hdlmanud metaanaliiiis aga tuvastas, et perekondade- ja isegi
liikidevahelised erinevused liikumisnéitajate osas on kohati oluliselt viiksemad kui
liigisisene varieeruvus (Stevens et al., 2010a). Seega voivad liigipdhised tildistused
mobiilsuse kohta olla ebapiisavad, kirjeldamaks paevaliblikate levimist ja litkumist, ning

arvestada tuleks ka suure liigisisese varieeruvusega (Stevens et al., 2010a).

Arvestatav osa liigisisesest varieeruvusest tuleneb sugudevahelistest erinevustest. Kuna
liikkumine tdidab isaste ja emaste paevaliblikate jaoks erinevaid funktsioone, siis on
kujunenud soopdhised erinevused nii liikumisstrateegiate kui ka levimisvdime osas. Uks
peamisi litkumise ajendeid mdlema sugupoole jaoks on nektaritaimede otsimine, kuid
emaste puhul lisandub sellele munemispaiga leidmise vajadus, isaste jaoks aga on olulisel
kohal partneriotsing (Bergerot et al., 2012; Delattre et al., 2010; Kallioniemi et al., 2014;
Merckx et al., 2003; Niitepold et al., 2011). Kui isaste vahel toimub tugev konkurents
sigimispartneri nimel, v3ib emaste aktiivne liikumine tdhendada ka agressiivsete isaste eest
pdgenemist (Delattre et al., 2010; Legrand et al., 2014; Trochet et al., 2013; Turlure et al.,
2011). Nende erinevuste tottu avaldab looduslik valik isaste ja emaste liikuvusele
lahknevat mdju: niiteks suuremat litkuvust voimaldav fenotiiiip voib emaste puhul
véljenduda paremas levimisvdimes, isaste puhul aga hoopis pigem territoriaalsuses

(Niitepold et al., 2011).

Suur osa uuringuid toetab hiipoteesi, et iildjuhul on emased paevaliblikad mobiilsemad kui
isased (Hanski et al., 2006; Delattre et al., 2010; Skorka et al., 2013; Kallioniemi et al.,
2014). Evolutsiooniliselt voiks selle pohjuseks pidada asjaolu, et uuele elupaigale
joudmine on emastele kasulikum kui isastele (Hanski et al., 2006). Seda eelkodige nende
liblikaliikide puhul, kus emased paarituvad {isna vahetult parast koorumist ja vaid kord
elus — emaste jaoks voib uutele elupaikadele levimine kohasust suurendada (bet-hedging)
(Delattre et al., 2010), kuid samale elupaigale joudnud isased sellist kasu ei saa, kuna

sealsed emased on juba eelnevalt viljastatud (Hanski et al., 2006; Kallioniemi et al., 2014).
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Lisaks on voimalik, et isased jouavad sellisele elupaigale, kuhu emased ei ole veel iildse

joudnud.

Lihemal vaatlusel selgub, et emaste suurem liikuvus seisnebki eelkodige levimisliikumisega
seotud nditajates, nagu elupaiga piiri liletamise ja maatriksisse sisenemise tdendosus
(Kallioniemi et al., 2014; Legrand et al., 2014; Niitepdld et al., 2011; Skorka et al., 2013).
Ka maatriksis litkudes paistavad emased silma ,,sihikindlama“ liikkumise ja pikema labitud
vahemaaga (Delattre et al., 2010; Skorka et al., 2013). Vastukaaluks on isased liikuvamad
selliste néitajate poolest nagu elupaiga-siseselt labitud vahemaa (Kallioniemi et al., 2014),
ebasoodsates oludes lendamine (Ducatez et al., 2012; Legrand et al., 2014; Merckx et al.,
2003), manooverdamisoskus (Saastamoinen et al., 2012), lendamisele kulutatud aeg
(Merckx et al., 2003) ja kiirendamisvoime (Berwaerts et al., 2002). Isaste puhul tulenevad
teatud erisused ka partneri otsimise meetodist, sest ,,patrullija® ja ,,varitseja®-tiiiipi isased
kasutavad erinevaid lennustrateegiaid (Kemp, 2001; Berwaerts et al., 2002; Niitepold et al.,
2011; Bergerot et al., 2012).

Mone indikaatori osas esineb liigi ja soo erisuunaline koosmoju, néiteks kirburohutdpiku
(Boloria eunomia) isased on kiiremad lendajad kui emased, aga 14hiliigi, hariliku sootépiku
(B. aquilonaris) puhul on see vastupidi (Turlure et al., 2011). Selliseid erisusi on
pohjendatud erinevate ressursivajadustega: kui nektari- ja toidutaim on samast liigist,

vihendab see emaste puhul lilkumise vajadust (Skorka et al., 2013; Turlure et al., 2011).

Liigisiseselt esineb ka morfoloogiast tulenev varieeruvus, kusjuures kdige rohkem
kinnitust leidnud morfoloogiline liikuvuse indikaator on tiiva pikkus. Pikemate tiibadega
isendid on julgema levimiskaitumisega (Ducatez et al., 2012), vastupidavamad lendajad
(Larranaga et al., 2013; Legrand et al., 2014), parema kiirendus- (Berwaerts et al., 2002) ja
orienteerumisvoimega (Larranaga et al., 2013). Kuna tihtipeale korreleerub tiiva pikkus
liblika massiga, on see ka hea néitaja liblika iildise konditsiooni kohta (Ducatez et al.,
2012; Saastamoinen et al., 2012). Sealjuures esineb viga sagedasti interaktsioone
tiivamorfoloogia ja soo vahel: samasugune morfoloogia v3ib anda levimiseelise ainult iihe
sugupoole puhul (vt Tabel 1, Ik 12). Naiteks pikemad tiivad voimaldavad paremat
algkiirendust ainult isaste orasheinasilmikute (Pararge aegeria) puhul (Berwaerts et al.,
2002).

Lisaks tiiva morfoloogiale on tdhelepanu pooratud ka varieeruvusele liblika massis,

tdpsemini rindmiku ja tagakeha suhtes. Uldiselt kehtib seaduspiira, et isastel liblikatel on
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proportsionaalselt suurem rindmik, emastel aga tagakeha (Tammaru et al., 1996; Berwaerts
et al., 2002; Saastamoinen et al., 2012). Et parem lennuvdime on seotud
rindmikulihastega, siis vOiks eeldada, et isastel on lendamiseks paremad eeldused. Samas
on nad aga emastest vdiksemad ning seega absoluutset eelist ei saavuta (Berwaerts et al.,
2002; Saastamoinen et al., 2012).

Ka isendi vanuse ja liikuvuse seosed on veel ebaselged. Uldjuhul muutuvad liblikad
vananedes paiksemaks: troopiline koerlibliklane Hypolimnas bolina ei lahku vananedes
oma territooriumilt (Kemp, 2001) ning mitmete liikide puhul litheneb lennu ,,sammu*
pikkus (Kallioniemi et al., 2014). On oletatud, et vanusega muutuvad isendi litkumise
ajendid ning ka omandatud kogemused voivad liitkuvuse vihenemises rolli mingida
(Delattre et al., 2010; Kemp, 2001). Siiski leidub néiteid uuringutest, kus kindlat seost
vanuse ja liikuvuse vahel ei ole tuvastatud (Larranaga et al., 2013; Saastamoinen et al.,
2012).

Lisaks isenditevahelistele erinevustele esineb levimise liigisisene varieeruvus ka
populatsioonide tasemel. On leitud, et noortes liblikapopulatsioonides on proportsionaalselt
rohkem liikuvamaid isendeid (Hanski et al., 2006; Saastamoinen et al., 2012; Ducatez et
al., 2014). Huvitaval kombel viljendub selline erinevus eelkdige emaste puhul (Hanski et
al., 2006; Saastamoinen et al., 2012) ning seda on pohjendatud mobiilsuse paritavusega —
kuna uusi elupaiku asustavad keskmisest lilkuvamad emased, kandub suurem mobiilsus iile

ka jargmisele polvkonnale (Saastamoinen et al., 2012).

Populatsiooni liikuvust voib mojutada elupaikade killustumine. Killustunud elupaikades on
pédevaliblikad tihti mobiilsemad kui ihendatud elupaikades, kuna looduslik valik soosib
nende puhul elupaigalaikudelt lahkumist ja uute otsimist (Dover & Settele, 2009; Duplouy
et al., 2013; Fountain et al., 2016). Naiteks tdhnik-vorkliblika (Melitaea cinxia) puhul on
sellist ndhtust toestatud nii eksperimentaalselt (Duplouy et al., 2013) kui ka ajalooliste
(vdljasurnud) populatsioonide geneetika kaudu (Fountain et al., 2016). Teisalt on
orasheinasilmikul niidatud vastupidist — just tithendatud elupaikade populatsioonide isendid
on litkuvamad (Merckx et al., 2003; Bergerot et al., 2012). Need erinevused tdhendavad, et
elupaikade killustumise tagajarjed levimisele sdltuvad kontekstist: milline on levimise
hind, uute elupaikade asustamise tdendosus ja fluktuatsioonid elupaigalaikude kvaliteedis
(Van Dyck & Baguette, 2005; Duplouy et al., 2013; Fountain et al., 2016).
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2.4. Raiesmikud avamaastiku paevaliblikate elupaigana

Avamaastiku paevaliblikate Klassikalisteks elupaikadeks peetakse eelkoige looduslikke ja
poollooduslikke niite (van Swaay et al., 2006). Viimase sajandi jooksul on aga kdikjal
Euroopas toimunud ulatuslikud muutused maakasutuses: traditsioonilised
pollumajandusmaastikud, eriti poollooduslikud niidud on drastiliselt vdhenenud, seevastu
metsamajandus intensiivistub (van Swaay et al., 2006; Berg et al., 2011; Komonen et al.,
2013; Blixt et al., 2015). Selle trendi taustal pooratakse iiha enam tdhelepanu kiisimusele,
kas ja kuivord voiksid metsamaastiku avakooslused pakkuda avamaastiku liblikatele

asenduselupaiku.

Metsamaastiku avakooslustena voib kisitleda lageraielanke (raiesmikke) ning erinevaid
taristuga seotud koridore, nagu teedéred, sihid, elektriliinide koridorid ja raudteetrassid
(Berg et al., 2011; Komonen et al., 2013; Blixt et al., 2015; Kalarus & Bakowski, 2015).
Sellised avakooslused vdivad metsarikastes riikides moodustada mérkimisvéérse osa kogu
maa pindalast. Niiteks Rootsis on hinnatud, et teeddred, elektriliinikoridorid ja raiesmikud
kokku katavad ligi neli korda suurema ala kui véhesed séilinud poollooduslikud niidud
(Berg et al., 2011).

Metsamaastiku avakooslused pakuvad elupaika vdga paljudele pdevaliblikaliikidele ja selle
kohta on tdendeid nii PGhjamaadest (Berg et al., 2011; Ibbe et al., 2011; Komonen et al.,
2013; Blixt et al., 2015), Poolast (Kalarus & Bakowski, 2015) kui ka véljastpoolt Euroopat
(Inoue, 2003; Min & Kwon, 2014; Nyafwono et al., 2014). Ka Eestis on raiesmike
liigirikkust uuritud ning leitud, et lageraielankidel v3ib esineda iile 80% piirkondlikust
liblikafaunast (Viljur & Teder, kasikiri submiteeritud). Lisaks sellele, et metsamaastiku
avakooslused kujutavad avamaastiku pédevaliblikatele omaette elupaiku, voib nende

olemasolu aidata kaasa ka lahedalasuvate niitude liblikakoosluste liigirikkuse sédilimisele

(Bergman et al., 2008).

Metsamaastiku avakooslused eristuvad pédevaliblikate jaoks timbritsevast metsast nii
mikroklimaatiliste tingimuste kui ka taimkatte poolest (Komonen et al., 2013; Nowicki et
al., 2014; Korpela et al., 2015). Liblikatele on soodne metsaga iimbritsetud avakoosluste
soe ja kuiv mikrokliima ning nektaritaimede rohkus (Komonen et al., 2013; Korpela et al.,
2015). Samadel pohjustel on metsaserva 6koton sobilikuks elupaigaks ka muudele

putukatele, nditeks kimalastele (Korpela et al., 2015).
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Samas on raiesmikel ka spetsiifilisi omadusi, kuna need erinevad taristukoridoridest
suktsessiooni kulgemise ja tihenduvuse poolest. Teeddri ja muid trasse hooldatakse
regulaarselt, takistades taimkatte arenemist jargmistesse suktsessioonifaasidesse (Berg et
al., 2011; Komonen et al., 2013). Raiesmikel aga lastakse suktsessioonil jatkuda ning
nende taimkate aja jooksul tiheneb, muutes raiesmikud 16puks avamaastiku péaevaliblikate
jaoks taas ebasobilikeks (Inoue, 2003; Palviainen et al., 2005; Fartmann et al., 2013).
Lisaks on taristukoridorid alati iihendatud teiste kooslustega ja toimivad ka ise
levimiskoridorina (Komonen et al., 2013), kuid raiesmikud voivad olla kdikidelt kiilgedelt
timbritsetud tiheda puistuga. Selline metsavoond voib avamaastiku liikide puhul olulisel

madral tokestada uute elupaikade asustamist (Merckx et al., 2003; Nowicki et al., 2014).

Péevaliblikate mitmekesisuse seisukohalt on raiesmikud eriti vdartuslikud elupaigad oma
varastes suktsessioonistaadiumites, s.t. 2-4 aastat parast raiet (Inoue, 2003; Fartmann et al.,
2013; Blixt et al., 2015). Samas ldhevad hinnangud lahku selle osas, kui mitme aasta
moodudes need liblikate jaoks sobimatuteks muutuvad. Naiteks Blixt et al. (2015) ja
Fartmann et al. (2013) hinnangul vdiksid raiesmikud pakkuda avamaastiku liblikatele
elupaika kuni 15 aasta jooksul. Seevastu Inoue (2003) leidis, et juba 6-9 aasta vanustel
raiesmikel on avamaastiku liblikate liigirikkus ja arvukus oluliselt kahanenud. lIimselt
soltub liblikate jaoks sobiliku perioodi pikkus taimkatte suktsessiooni Kiirusest, kuna
hooldamata elektriliinikoridorides peetakse vosastumist paevaliblikate arvukuse languse

peamiseks pohjuseks (Komonen et al., 2013).

Lisaks viimastel aastatel toimunule voib raiesmike liblikarikkust olulisel méddral mdjutada
ka raiesmiku kaugem ajalugu. On leitud, et mérkimisvaarselt liigirikkamad on need
raiesmikud, mis on ajalooliselt olnud niidud, vorreldes nendega, kus on viimase sajandi
jooksul kasvanud ainult mets (Ibbe et al., 2011; Blixt et al., 2015). Tdenéoliselt on see
pOhjendatav taimkatte erinevustega: ajalooliste niidualade seemnepangas vdib veel olla
sdilinud selliseid nektari- ja toidutaimede liike, mis lageraie jérel tekkinud avamaastikul
taas kasvama asuvad ning seeldbi pédevaliblikate liigirikkust suurendavad (Ibbe et al., 2011;

Blixt et al., 2015).
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3. Metoodika

3.1. Autoriroll andmete kogumisel

Vilitoode ettevalmistamise faasis oli minu tilesandeks koostada potentsiaalsete
uurimisalade eelvalik, kasutades erinevaid kaardirakendusi ja GIS-tarkvara. Alade
kiilastamine, 10plik valik ja vilitode labiviimine toimus koostdos juhendajatega.
Vilitoodel osalesid ka entomoloogia dppetooli doktorandid Kristiina Taits ja Sille Holm
ning praktikant Reetta Himaldinen. Vilitoode jargselt méérasin koikide piiiitud liblikate
liigid ja kaalusin kdik isendid (kaaluandmete kaasamisest antud toosse otsustati hiljem
loobuda). Seejérel maarasid juhendajad (Mari-Liis Viljur ja Tiit Teder) liblikate sood ning

Mari-Liis Viljur sooritas tiibade modtmised (Mark Gimbutase koostatud programmi abil).

3.2. Uurimisalade valik

Kéesoleva t06 eesmérgiks oli kirjeldada uute isoleeritud raiesmike liblikate tiiva-
morfoloogiat. Selleks valiti vélja kolm uurimisalade paari, mis paiknesid Tartu ja Jogeva
maakondades (Joonis 1). Iga uurimisala paar koosnes isoleeritud raiesmikust (lageraie
tagajirjel tekkinud langist) ja kontrollalast (Joonis 2). Uldjuhul oli tegemist iihe tervikliku
raiesmiku ja sellele vastava kontrollalaga. Uhel uurimisalal kisitleti {ihtse raiesmikuna

kolme korvuti paiknevat lanki (Joonis 2).
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Joonis 1. Uurimisalade paiknemine. Mddtkava u 1: 1 100 000. N
(Aluskaart: Maa-ameti geoportaali WMS-teenus)
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Joonis 2. Uurimisalade paarid, mis koosnevad isoleeritud raiesmikust (tdhistatud A) ja kontrollalast
(tahistatud B). A ja B erinevad teineteisest vanuse ja isoleeritustaseme poolest. Kollane joon margib
isoleeritud raiesmiku (A) minimaalset kaugust ldhimast avamaastiku p&devaliblikatele sobilikust elupaigast.
Alal 2 paiknesid A ja B Uksteisest 1 km kaugusel, mistottu on need esitatud eraldi ortofotodel.

Alal 3 kasitleti isoleeritud raiesmikuna kolmest Gihendatud raiesmikust koosnevat kompleksi.
Mdd&tkava u 1:10 000. (Aluskaart: Maa-ameti ortofoto 2014: http://xgis.maaamet.ee, 11.04.2016)
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Et t66 fookuses olid uute elupaigalaikude koloniseerijad, ldhtuti alade valikul raiesmike
vanusest ja isoleeritusest. Teisisonu, raiesmikud kujutasid endast paevaliblikate jaoks noori
(asja asustatud) ja isoleeritud elupaigalaike. Kontrollaladeks valiti raiesmike 1dheduses
asuvad avakooslused (raiesmikud ja teeddred), mis olid muude avakooslustega iihendatud
ja paevaliblikate tdendoliseks elupaigaks olnud juba mitu aastat (Joonis 2). Lugemise
selguse huvides tdhistab edaspidi ,,raiesmik® vdi ,,isoleeritud raiesmik* eelpool Kkirjeldatud
noori isoleeritud raiesmikke ning ,.kontrollala“ kontrollalasid, kuigi ka kontrollalad voisid

olla raiesmikud.

Raiesmike isoleeritus oli méératletud sellega, et raiesmikud olid 14himast avamaastiku
paevaliblikate elupaigaks sobilikust kooslusest eraldatud vihemalt 50 meetri laiuse tiheda
metsa ribaga kdikidelt kiilgedelt. Valitud raiesmikud ei olnud tihendatud sihtide, teede ega
muude voimalike levimiskoridoridega, tagamaks, et elupaigalaigule pddsemine eeldab

liblika lahkumist elupaigast ning aktiivset lendu lébi voi iile puistu (maatriksi).

Ka&ik isoleeritud raiesmikud olid kahe aasta vanused, s.t. valiti raiesmikud, mis olid
labimas teist vegetatsiooniperioodi. Sellises vanuses raiesmike puhul v3ib eeldada, et
enamik liblikaid on sinna saabunud muudelt elupaikadelt kdesoleval aastal. Kuni
tiheaastased raiesmikud on ldabinud maksimaalselt iihe vegetatsiooniperioodi ja oma vahese
taimkatte tSttu ei paku need enamiku paevaliblikaliikide roovikutele sobilikke toidutaimi
(Komonen et al., 2013; pers. obs.). Rohkem kui kaheaastaste isoleeritud elupaikade puhul
aga ei oleks enam voimalik eristada raiesmikele dsja levinud isendeid varasemate

asustajate jarglastest.

Sobilike alade leidmiseks kasutati tarkvaras QGIS (v 2.6.1. Brighton) (QGIS Development
Team, 2016) Maa-ameti Geoportaali WMS-teenuse ortofotode kihte (http://geoportaal.

maaamet.ee/est/Teenused/Avalik-WMS-teenus-p65.html) ja Keskkonnagentuuri

kaardikihte viljastatud lageraieteatiste kohta (Tiit Matson, suulised andmed). Samuti

kasutati Keskkonnaagentuuri veebipohist metsaregistrit (register.metsad.ee/avalik).

Nimetatud allikatest saadi ka andmed raiesmike isoleerituse kohta. Ldplikud valikud alade

sobivuse kohta tehti kohapeal.
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3.3. Liblikate piiiik ja andmete kogumine

Vilitodde periood kestis 2015. aasta juuni 1opust juuli keskpaigani ning selle aja jooksul
kiilastati koiki uurimisalasid kahel korral umbes kahenddalase vahega. 1. piilik toimus
perioodil 29.06-03.07 ja 2. piiiik perioodil 14.07-16.07. Vilit6id sooritati ainult liblikate
pliigiks sobilike ilmastikutingimuste korral (pilvitus kuni véhene pilvisus, t° > +20°C,
tuulevaikus kuni ndrk tuul). Raiesmikku ja selle paarilist kontrollala kiilastati reeglina
sama péeva jooksul, vilja arvatud iihel korral, kui piiiik kontrollalal toimus jargneval
pdeval. Igal alal veedeti ligikaudu kaks tundi, mille jooksul piiiiti kinni koik leitud

paevaliblikad.

Pérast valitoid méérati piititud liblikate liik ja sugu ning moddeti nende tiibade pindala ja
pikkus. Tiiva pindala ja pikkuse mdotmiseks skaneeriti iga isendi parem eestiib vai juhul,
kui see oli kahjustatud, siis vasak. Tunnused moddeti tiivapiltidelt, kasutades
programmeerimiskeeles Python kirjutatud koodi ja lisamooduli OpenCV funktsioone (Intel
Corporation, 2015). Kokku piiiiti ja mdodeti 1080 isendit 52 liigist (Lisa 1), millest

analiiiisidesse kaasati kuus liiki (vt ptk 3.4).

Valitud kuue liigi puhul uuriti kolme tiivamorfoloogilist tunnust (Joonis 3), mille seoseid
levimisvdimega on varasemates uuringutes niidatud (vt ptk 2.2):

e tiiva pindala, moddetud kui eestiiva kogupindala (cm?),

e tiiva pikkus, mdddetud kui eestiiva maksimaalne pikkus kannaosast tipunurgani (cm),

e tiiva kuju (aspect ratio), arvutatud kui eestiiva pikkuse ruut jagatud eestiiva pindalaga.

Joonis 3. Uuritud tiivamorfoloogilised tunnused.
(a) M&odeti tiiva kogupindala (viirutatud) ja pikkus (tdhistatud noolega).
(b) Tiivakuju indeks arvutati tiiva pikkuse ruudu ja pindala jagatisena. Vaiksem tiivakuju indeks tdhendab, et
tiivad on iimaramad (pidevjoon), suurema tiivakuju indeksiga tiivad on kitsamad, piklikumad (katkendjoon).
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3.4. Andmeanaliiiis

Kuna kdesoleva t66 eesmaérk oli kirjeldada liigisisest varieeruvust, analiiiisiti vaid kuut
arvukamat liiki, kelle puhul 6nnestus koguda statistilise analiiiisi jaoks piisavalt suured
valimid. Arvukate liikidena méératleti need, kelle puhul oli piititud vdhemalt kolm isendit
kummagi soo ja isoleeritustaseme kohta. Valik sooritati ainult avakooslustele omaste
liikide seast (Ounap & Tartes, 2014 ja Viljur, 2014 kasutatud méératluse jirgi), sest
eelkdige nende puhul vais eeldada puistu tokestavat mdju levimisele (Merckx et al., 2003;
Kallioniemi et al., 2014). Nimetatud kriteeriumitele vastanud liikide loetelu ja valimite

suurused on toodud Tabel 2.

Tabel 2. Analiiisitud liigid ja valimite suurused.

. Isolatsioonitase
Eestikeelne

Ladinakeelne liiginimetus liiginimetus Raiesmik Kontroll KOKKU
Emased Isased Emased Isased
Aphantopus hyperantus rohusilmik 38 88 40 92 258
Brenthis ino luhatdpik 24 40 20 41 125
Ochlodes sylvanus niidupunnpea 20 23 23 33 99
Boloria selene harilik kannikestapik 41 51 10 32 134
Coenonympha arcania kirju-aasasilmik 4 5 6 12 27
Coenonympha glycerion helmika-aasasilmik 5 8 3 13 29
KOKKU 132 215 102 223 672

Tiivamorfoloogiliste tunnuste statistiliseks analiitisimiseks rakendati III tiitipi
mitmefaktorilist dispersioonanaliiiisi (ANOVA) fikseeritud lisafaktoritega. Soltuvaks
muutujaks oli titvamorfoloogiline tunnus (tiiva pindala, pikkus voi kuju). Sdltumatuks
muutujaks oli isolatsioonitase, mille all peeti silmas seda, kas isend oli piiitud isoleeritud
raiesmikult v3i kontrollalalt. Lisafaktorina kaasati liblika sugu ja ala. Analiiiisid sooritati
koikide liikide kohta koos kui ka liikide kaupa eraldi. Viimasel juhul rakendati statistilise
olulisuse hindamisel Bonferroni korrektsiooniga parandatud olulisuse nivood. Liikide
kaupa analiiiisides voeti ala arvesse vaid kolme liigi puhul (rohusilmik, luhatéipik,
niidupunnpea), kelle valim oli selle jaoks piisavalt suur. Analiiiisiti ka isolatsioonitaseme
interaktsioone soo ja uurimisalaga. Statistiliseks analiitisiks kasutati programmeerimiskeelt
R (v 3.2.5.) (R Core Team, 2016) ja selle paketti car (Fox & Weisberg, 2011).
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4. Tulemused
4.1. Tiiva pindala raiesmikel vs kontrollaladel liikide kaupa

Analiitisides tiiva pindala liikide kaupa eraldi, ei erinenud isoleeritud raiesmike ja

kontrollalade liblikad iihegi liigi puhul (Joonis 4, Tabel 3). H. kannikesetédpiku puhul saadi

p-vaartuseks 0,05, kuid rakendades olulisuse nivoo mairamisel Bonferroni korrektsiooni,

osutus ka see erinevus statistiliselt ebaoluliseks. Ka ei osutunud tiheski analiitisis oluliseks

isolatsioonitaseme interaktsioonid soo ega uurimisalaga. Lisafaktorina kaasatud ala moju

osutus oluliseks rohusilmikul (F», 250=9,33; p<0,01) ja luhatépikul (F 117=6,37; p<0,01).

rohusilmik luhatapik

il

Tiiva pindala (cm )
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Isolatsioonitase

Eraiesmik
& kontroll

Joonis 4. Kuue péaevaliblikaliigi keskmised tiiva pindalad (emased ja isased eraldi) isoleeritud raiesmikel ja
kontrollaladel. Karbi keskele on margitud mediaan, karbi servad tahistavad 25% ja 75% kvantiile, vurrud
tahistavad kvantiilidest kuni 1,5 korda suuremaid vdi vdiksemaid vaatlusi ja tapid sellest valjapoole jaavaid

vaatlusi (Tukey karpdiagramm).

Tabel 3. Isolatsioonitaseme (raiesmik / kontroll) m&ju paevaliblikate tiiva pindalale. 1l tiupi ANOVA, fikseeritud

lisafaktoriteks on sugu (kéikide liikide puhul) ja ala (kursiiviga tahistatud liikide puhul).

Liik SS (11 tiitip) df F p

rohusilmik <0,01 1 0,16 0,69
luhatdpik <0,01 1 0,64 0,43
niidupunnpea <0,01 1 2,70 0,10
h. kannikesetapik 0,04 1 3,93 0,05
kirju-aasasilmik 0,03 1 2,24 0,15
helmika-aasasilmik <0,01 1 0,25 0,62
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Tiiva pikkus {cm)

4.2. Tiiva pikkus raiesmikel vs kontrollaladel liikide kaupa

Analiitisides tiiva pikkust liikide kaupa eraldi, ei erinenud isoleeritud raiesmike ja

kontrollalade liblikad iihegi liigi puhul (Joonis 5, Tabel 4). Samuti ei avaldunud tiheski

analiiiisis isolatsioonitaseme interaktsioonid soo ega alaga. Ala lisafaktorina avaldas m&ju
rohusilmiku (F2, 250=11,31; p<0,01) ja luhatapiku puhul (F2, 117=5,95; p<0,01).
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Joonis 5. Kuue péaevaliblikaliigi keskmised tiiva pikkused (emased ja isased eraldi) isoleeritud raiesmikel ja
kontrollaladel. Karbi keskele on margitud mediaan, karbi servad tahistavad 25% ja 75% kvantiile, vurrud
tahistavad kvantiilidest kuni 1,5 korda suuremaid vdi vaiksemaid vaatlusi ja tapid sellest valjapoole jaavaid

vaatlusi (Tukey karpdiagramm).

Tabel 4. Isolatsioonitaseme (raiesmik / kontroll) m&ju paevaliblikate tiiva pikkusele. IIl tiiipi ANOVA, fikseeritud
lisafaktoriteks on sugu (k&ikide liikide puhul) ja ala (kursiiviga tahistatud liikide puhul).

Liik SS (Il tiitip) df F p

rohusilmik <0,01 1 0,01 0,91
luhatdpik <0,01 1 0,43 0,51
niidupunnpea <0,01 1 2,19 0,14
h. kannikesetapik 0,02 1 3,02 0,08
kirju-aasasilmik 0,01 1 2,63 0,12
helmika-aasasilmik <0,01 1 0,03 0,86
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Tiiva kuju {pikkus /pindala)

4.3. Tiiva kuju raiesmikel vs kontrollaladel liikide kaupa

Analiitisides tiiva kuju liikide kaupa eraldi, ei erinenud isoleeritud raiesmike ja
kontrollalade liblikad iihegi liigi puhul (Joonis 6, Tabel 5). Uheski analiiiisis ei osutunud
oluliseks isolatsioonitaseme interaktsioonid soo ega uurimisalaga. Niidupunnpea oli ainus

liik, kelle puhul osutus oluliseks ala peamdju (F2, 91=4,45; p=0,01).

rohusilmik luhataoik niidu- kannikese- kirju- helmika-
P punnpea tapik aasasilmik aasasilmik
3.3
3.0 HE
Isolatsioonitase

57 . Eraiesmik
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f m f m f m f m f m f m
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Joonis 6. Kuue paevaliblikaliigi keskmised tiiva kujud (emased ja isased eraldi) isoleeritud raiesmikel ja
kontrollaladel. Karbi keskele on margitud mediaan, karbi servad tahistavad 25% ja 75% kvantiile, vurrud
tahistavad kvantiilidest kuni 1,5 korda suuremaid vdi vaiksemaid vaatlusi ja tapid sellest valjapoole jaavaid
vaatlusi (Tukey karpdiagramm).

Tabel 5. Isolatsioonitaseme (raiesmik / kontroll) mdju péevaliblikate tiiva kujule. Ill tGipi ANOVA, fikseeritud
lisafaktoriteks on sugu (kéikide liikide puhul) ja ala (kursiiviga tahistatud liikide puhul).

Liik SS (Il tiitip) df F p

rohusilmik 0,01 1 1,82 0,18
luhatdpik <0,01 1 0,07 0,80
niidupunnpea <0,01 1 0,22 0,64
h. kannikesetapik <0,01 1 0,04 0,84
kirju-aasasilmik <0,01 1 0,17 0,68
helmika-aasasilmik <0,01 1 0,41 0,53
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4.4. Tiivamorfoloogia raiesmikel vs kontrollaladel iile koikide liikide

Analiiiisiti erinevusi tiivamorfoloogilistes tunnustes, kaasates korraga koik kuus liiki.
Isolatsioonitase avaldas statistiliselt olulist moju tiiva kujule (F1, 654=5,00; p=0,03).
Isoleeritud raiesmike paevaliblikate keskmine tiivakuju indeks (s.t. pikkuse ruudu ja
pindala suhe) oli sealjuures 0,04 vdrra vaiksem kui kontrollalade isenditel ehk
raiesmike liblikate tiivad olid kergelt timarama kujuga kui kontrollalade isenditel (vt
Joonis 3b, Ik 21). Isolatsioonitase ei avaldanud mdju ei tiiva pindala ega pikkuse puhul
(Tabel 6). Isolatsioonitaseme interaktsioonid liigi, Soo ega alaga ei avaldunud {iheski
analiilisis. Ala lisafaktorina avaldas peamdju tiiva pindala (F;, 654=12,68; p<0,01) ja
pikkuse puhul (F ¢54=12,32; p<0,01).

Tabel 6. Isolatsioonitaseme (raiesmik / kontroll) mdju tiivamorfoloogilistele tunnustele. Analiitsi on korraga
kaasatud kuus uuritud paevaliblikaliiki. 11l tiitipi ANOVA, fikseeritud lisafaktoriteks on sugu, ala ja liik.

Tunnus SS (1N thdip) df F p

tiiva pindala 0,01 1 0,95 0,33
tiiva pikkus <0,01 1 <0,01 0,93
tiiva kuju 0,04 1 5,00 0,03
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5. Arutelu

Varasemate uuringute kohaselt voib mets takistada avamaastiku liblikate litkumist isendi
tasandil: puistu esindab nende jaoks maatriksit, mille iiletamine on riskantne (Nowicki et
al., 2014) ning kuhu sisenemist nad vildivad (Merckx et al., 2003; Kallioniemi et al.,
2014). Teisalt on nédidatud, et mets ei ole paevaliblikatele oluliseks barjairiks raiesmike
koloniseerimisel: raiesmikud on véga liigirikkad ka avamaastiku liikide poolest (Berg et
al., 2011; Blixt et al., 2015; Viljur & Teder, késikiri submiteeritud). Kdesoleva t66
tulemused viitavad sellele, et Eestis tavaparases inimmojulises metsamaastikus ei soltu
uute avakoosluste asustamine isendi fenotiiiibist — isoleeritud raiesmike esmaasustajad on

titlvamorfoloogiliste tunnuste osas liigikaaslastega sarnased.

Isoleeritud elupaiku koloniseerivate isendite spetsiifika ei avaldunud jarjepidevalt ei tiiva
pindala, pikkuse ega kuju osas. Eeldasin nende tiivamorfoloogiliste tunnuste sobivust
levimisvdime indikaatoritena, kuna nende seoseid teiste levimismoddikutega on varem
naidatud arvukates uuringutes (Tabel 1, Ik 12). Eriti laialdast kasutust on leidnud tiiva
pikkuse ja kuju parameetrid: pikemad ja kitsamad tiivad viitavad tihtipeale liblika
paremale levimisvoimele (Tabel 1, Ik 12). Isoleeritud raiesmikke asustavate paevaliblikate
puhul ilmnes hoopis vastupidine tendents: nende tiivad olid natuke laiemad kui
kontrollalade isenditel (Tabel 6, Ik 26). Seega tundub kaheldav, kas leitud erinevus on
antud kontekstis seotud isendite levimisvdimega. Lisaks ei ilmnenud isolatsiooni moju
tilvamorfoloogiale liikide kaupa eraldi analiitisides ega tihegi teise tunnuse puhul.
Jarjepideva mustri puudumisest jareldub, et isoleeritud raiesmikke koloniseerivad liblikad
el eristu levimisvoimega seotud titvamorfoloogiliste tunnuste poolest olulisel maaral

timbritsevatest populatsioonidest.

Leidub ka uuringuid, milles tiivamorfoloogiliste tunnuste seoseid levimisega ei ole liheselt
naidatud (Larranaga et al., 2013) v6i on seatud kahtluse alla nende pdhjuslik korreleerumine
teiste levimistunnustega (Saastamoinen et al., 2012). Samuti ei ole vélistatud, et isoleeritud
raiesmikke asustavate isendite parem levimisvoime voib selgemini avalduda mones muus
levimisega seotud tunnuses, nagu tiivakoormus (Duplouy et al., 2013) voi ainevahetuse
kiirus (Niitepold et al., 2011). Sellegipoolest, kdesolevas t60s saadud kiillalt jarjekindlad
tulemused kolme morfoloogilise tunnuse kohta ei anna alust arvata, et liblika
tiivamorfoloogia poolt maératud levimisvdime oleks metsamaastiku avakoosluste

asustamisel miarav.
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Vastupidiselt ootustele ei avaldunud isoleeritud ja kontrollalade isendite erinevused
titvamorfoloogias kummagi soo puhul. Enamgi veel, puudus ka isolatsioonitaseme ja soo
koosmdju, mis viidanuks erinevale valikusurvele isaste ja emaste liblikate levimises.
Valdav enamus senistest toddest on demonstreerinud méarkimisvaérseid sugudevahelisi
erinevusi paevaliblikate levimises, mis véljenduvad levimistunnuste ja sugude
interaktsioonides (vt ptk 2.3 ja Tabel 1, Ik 12). Teisisdnu, uuritav tunnus v3ib anda
levimiseelise ainult iihele sugupoolele (Berwaerts et al., 2002) voi mdjuda erinevast soost
liblikate levimisvoimele isegi vastassuunaliselt (Niitepdld et al., 2011). Sama kehtib ka
tiitvamorfoloogiliste tunnuste kohta. Naiteks orasheinasilmikul ja suur-kapsaliblikal
voimaldavad pikemad tiivad paremat kiirendust ja lennu pikemat kestvust ainult isaste
puhul (Berwaerts et al., 2002; Ducatez et al., 2012). Seega olnuks ootusparane tuvastada
mone morfoloogilise tunnuse osas trend kasvoi iihe sugupoole puhul. Sugudevahelise
erinevuse puudumine viitab sellele, et metsamaastikus paiknevate uute isoleeritud

elupaikade asustamine ei soltu tiivamorfoloogiast kummagi sugupoole puhul.

Metsa takistav moju levimisele avaldub liikidel erineva tugevusega (Kallioniemi et al.,
2014; Nowicki et al., 2014), mistottu voib uuritud liikide valik mojutada ka levimise kohta
tehtavaid jéreldusi. Uhelgi kuuest avamaastiku liigist ei tuvastatud koloniseerijatele
eriomast tiilvamorfoloogiat. Tuleb aga silmas pidada, et analiilisidesse kaasati vaid need
liigid, kelle kohta oli saadud statistiliseks analiiiisiks piisavalt suured valimid. Seega olid
koik need liigid raiesmikel kiillalt arvukad, mis voiks juba iseenesestki viidata sellele, et
mets ei takista nende levimist. See tdstatab kiisimuse, kas raiesmikel vihem arvukate

litkkide puhul v3iks puistu siiski barjdériks olla.

Liikide loetelusid ja arvukusi vaadates tundub siiski tdendolisem, et liigi esinemine
isoleeritud raiesmikel oli pigem seotud liigi tildise arvukuse (ja vahest ka 6koloogiaga) kui
levimisvoimega. Analiiiisitud kuus liiki olid tildarvukuse jérgi kdige sagedasemad
avamaastiku liigid, soltumata uurimisala isoleeritustasemest (Lisa 1), ning neist mitut
peetakse Eesti kdige tavalisemateks liikideks (Ounap & Tartes, 2014). Liigid, kelle
arvukus raiesmikel oli markimisvéaéarselt erinev kontrollaladest, kuuluvad aga valdavalt
sinilibliklaste (Lycaenidae) hulka (perekonnad Polyommatus, Plebejus ja Aricia) (Lisa 1).
Varasemast raiesmikel tehtud uurimusest ilmnes, et sinilibliklased on suhteliselt
vahearvukad ka sellistel raiesmikel, kuhu levimine ei ole raskendatud (Viljur, 2014).
Seetdttu on voimalik, et raiesmikud lihtsalt ei paku siniliblikatele sobivaid tingimusi.

Niiteks suur osa siniliblikatest on miirmekofiilid (Ounap & Tartes, 2014), kelle jaoks
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elupaiga sobivus soltub teatud sipelgaliikide kohalolust. Niisiis on raiesmikel haruldaste
liikide puhul keeruline eristada, kas nende vdhene arvukus tuleneb puistu takistavast

mojust, kitsast elupaigandudlusest voi hoopis madalast iildarvukusest.

Kas levimise liigisisene varieeruvus voiks avalduda raiesmiku suurema isoleerituse korral?
Antud t60s olid isoleeritud raiesmikud eraldatud l&himast avamaastike paevaliblikatele
sobilikust elupaigalaigust 50-100 meetri laiuse metsaribaga (Joonis 2, Ik 19). Liblikate
liigirikkust hindavates uuringutes on eraldatuse mééraks valitud monikiimmend kuni 500
meetrit 1dhimast avakooslusest (Ibbe et al., 2011; Viljur, 2014). Mones mosaiikses
metsamaastikus voivad paevaliblikate elupaigalaigud olla teineteisest isegi kuni 4
kilomeetri kaugusel (Nowicki et al., 2014). Samas ei ole selline isoleeritustase omane
tillipilisele Eesti metsamaastikule, kus isegi 50 meetri paksuse metsaga timbritsetud
raiesmike leidmine osutus kdesoleva uuringu vélitdid ette valmistades mérkimisvédrseks
véljakutseks. Seega vOib delda, et saadud tulemused peegeldavad tavapérase
metsamajanduse tagajarjel kujunenud maastikes toimuvaid protsesse, kuigi teoreetilisemast
vaatenurgast voiks huvi pakkuda ka ekstreemselt isoleeritud elupaikadele levimise

uurimine.

Looduskaitselisest perspektiivist voib saadud tulemusi hinnata paevaliblikate kaitse
seisukohalt soodsaks. Uutele ja isoleeritud raiesmikele levimine ei eelda spetsiifilist
titvamorfoloogiat, mis viitaks asustajate paremale levimisvdimele. Kui raiesmike
asustamine ei soOltu ainult parema levimisvdimega isenditest, vaid raiesmikud on koikidele
isenditele ligipddsetavad, suurendab see nende biotoopide vairtust alternatiivsete

elupaikadena.

Liigisisese varieeruvuse kohta saadud tulemused toetavad hiipoteesi, et inimmojulises
metsamaastikus laiguti esinevad avakooslused pakuvad avamaastikule omaste liikide jaoks
sobilikke elupaiku. Avamaastiku pédevaliblikate algupiraste elupaikade drastilise
viahenemise ja metsastunud alade kasvamise taustal vddrib metsamaastiku avakoosluste
analiiisimine elupaikadena kindlasti ka edasist tdhelepanu. Sellised uuringud véimaldavad
metsamajanduse ja maakasutuse planeerimisel teadmispohiste otsuste langetamist ja

seelabi elurikkuse sdilimist.
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Kokkuvote

Koikjal Euroopas on viimase sajandi jooksul toimunud mastaapsed muutused
maakasutuses: mitmel pool on niidud drastiliselt kahanenud, samas kui metsastunud alad
on hoogsalt kasvanud. Niitude kadumine on paevaliblikate mitmekesisust ohustavaks
teguriks, mille moju voiksid leevendada alternatiivsed elupaigad metsamaastikus.
Metsamaastiku avakooslustel on tdheldatud avamaastiku paevaliblikate korget liigirikkust,
kuid seni on tdhelepanu alt vélja jadnud liigisisene varieeruvus nende elupaikade
asustamisel. Kéesoleva t60 eesmark oli selgitada, kas isoleeritud raiesmike

koloniseerimine eeldab avamaastiku paevaliblikate puhul spetsiifilist tilvamorfoloogiat.

Liigisisese varieeruvuse hindamiseks vordlesin isendeid, kes asustavad uusi ja isoleeritud
raiesmikke, ja vanemate, ithendatud elupaikade isendeid samas piirkonnas. Levimisvdime
indikaatoritena kasutasin tiiva pindala, pikkust ja kuju. Vastupidiselt eeldatule leidsin, et
uute isoleeritud raiesmike koloniseerijad ei erinenud timbritsevatest populatsioonidest
tthegi uuritud tunnuse poolest. Isoleeritud elupaikade asustajate spetsiifiline

tiivamorfoloogia ei avaldunud iihegi liigi ega kummagi soo puhul.

T66 tulemustest jareldub, et paevaliblikate levimine uutele isoleeritud raiesmikele ei eelda
spetsiifilist titvamorfoloogiat, mis viitaks nende isendite paremale levimisvdimele.
Korvutades tulemust varasemate uuringutega raiesmike liigirikkuse kohta, voib delda, et
tavapdrases majandusmetsas ei takista puistu avamaastiku paevaliblikate levimist ei liigi
ega isendi tasemel. Looduskaitselisest seisukohast voivad seega metsamaastikus laiguti

paiknevad avakooslused olla avamaastiku péaevaliblikate jaoks vaartuslikud elupaigad.
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Butterflies in forest landscapes - within-species variation in dispersal

During the past century, radical changes in land-use have taken place all across Europe. In
many regions, meadows have drastically decreased while wooded landscapes have rapidly
expanded. For butterfly diversity, the decline of meadow biotopes is a major threat, but its
impact might potentially be reduced by alternative habitats in wooded landscapes. Open
habitats in forest landscapes have been noticed for their high species-diversity in
butterflies, whereas intraspecific variation in colonising these habitats has so far been
overlooked. The purpose of this thesis was to investigate whether the colonisation of new
isolated clear-cuts requires specific wing morphology in meadow butterflies, indicating an

enhanced dispersal capacity.

In order to assess within-species variation in dispersal, individuals on new isolated clear-
cuts were compared to individuals in older and continuous habitats closeby. Forewing area,
length and shape (aspect ratio) were used as proxies for dispersal capacity. Contrary to
expectations, | found that colonisers of isolated clear-cuts did not differ from individuals of
surrounding habitats in any of these traits. Specific wing morphology in the colonisers of
isolated habitats was not present in any species nor neither sex.

These results imply that in butterflies, distinct wing morphology is not required to colonise
newly-logged and isolated clear-cuts. In line with the previous studies demonstrating high
species-richness on clear-cuts, this indicates that in a contemporary wooded landscapes,
the forest does not impose a substantial barrier for butterfly dispersal, neither for species
nor for individuals. From an applied conservation perspective, open habitat patches in
forest landscapes can therefore provide valuable habitats for butterflies.
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Lisad

Lisa 1. Isoleeritud raiesmikelt ja kontrollaladelt ptttud liigid ja isendite arvukus. Kolme liigipaari
puhul osutus liigi tuvastamine tihti voimatuks, mistdttu on need maaratud perekonna tasemele:
Plebejus sp. (P. idas voi P. argus), Thymelicus sp. (T. sylvestris voi T. lineola), Leptidea sp. (L. sinapis
vOi L. juvernica).

Isendeid Isendeid
Liik isoleeritud KOKKU
kontrollaladelt . .
raiesmikelt

Aphantopus hyperantus 132 127 259
Boloria selene 42 92 134
Brenthis ino 62 64 126
Ochlodes sylvanus 56 43 99
Heteropterus morpheus 44 19 63
Lasiommata maera 17 20 37
Coenonympha glycerion 16 13 29
Coenonympha arcania 18 9 27
Plebejus sp. 6 17 23
Polyommatus amandus 23 - 23
Gonepteryx rhamni 2 20 22
Aricia artaxerxes 20 - 20
Melitaea athalia 14 6 20
Limenitis camilla 3 16 19
Thymelicus lineola 17 - 17
Aricia eumedon 16 - 16
Melitaea diamina 14 1 15
Argynnis aglaja 2 11 13
Aporia crataegi 5 7 12
Apartura ilia 8 1 9
Pieris napi 5 3 8
Polyommatus icarus 6 2 8
Maniola jurtina 4 2 6
Argynnis paphia 1 4 5
Boloria titania 5 - 5
Pyrgus malvae 3 2 5
Carterocephalus silvicola 2 2 4
Euphydryas aurinia 3 1 4
Aglais urticae 2 1 3
Colias palaeno - 3 3
Erebia ligea 2 1 3
Lycaena dispar 3 - 3
Plebejus optilete - 3 3
Polyommatus semiargus 3 - 3
Thymelicus sp. 2 1 3
Thymelicus sylvestris 3 - 3
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Isendeid Isendeid

Liik isoleeritud KOKKU
kontrollaladelt . .
raiesmikelt

2
1

Apatura iris

Argynnis adippe
Carterocephalus palaemon
Inachis io

Leptidea sp.

Limenitis populi

Lopinga achine

Lycaena hippothoe

Pieris rapae

Satyrium pruni

Araschnia levana
Coenonympha hero
Coenonympha tullia
Issoria lathonia

Lycaena alciphron

Pieris brassicae -

P R PR NR RN
R R

1 =
=

IR SN
1

Satyrium w-album -

L e
PR R PR RRPRRRRERLNNNNNNNNNN

N

Vanessa atalanta -

KOKKU: 52 liiki 575 505 1080
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