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Sissejuhatus

Ligikaudu 18% maailma teraviljasaagist (Oerke & Dehne, 2004) ning 20% sdilitatavast
toidust (Bergvinson & Garcia-Lara, 2004) hivitavad voi muudavad kolbmatuks putukad.
Putukate arvukust on voimalik reguleerida, kasutades nende looduslikke vaenlasi nagu
seened, bakterid ja hulkraksed parasiidid. Seetdttu on oluline teada, kuidas toimib putukate
immuunsiisteem ning misssugused on erinevate toiduahela tasemete omavahelised
mojutused (Rolff & Reynolds, 2009).

Kaitsmaks ennast haigust tekitavate patogeenide (bakterid, seened, viirused, algloomad ja
teised parasiidid) ja nende elutegevuse kdigus moodustuvate vodrvalkude ja molekulide
eest, on hulkraksetel organismidel evolutsiooni kdigus viljaarenenud vastupanuvdime ehk
immuunsus. Uldiselt vdib loomade immuunsiisteemi jaotada siinnipiraseks ja omanda-
tavaks (Fearon, 1997). Siinniparane immuunsus on kiiresti aktiveeruv, mittespetsiifiline
kaitsemehhanism, mis tunneb &ra ja hivitab sarnaste tunnustega antigeenid ehk voorkehad
iga kord samasuguse efektiivsusega. Omandatud immuunsuse korral toimuvad limfo-
tstititides ehk limfirakkudes geneetilised iimberkorraldused, mis tagavad juba kord
kohatud antigeeni spetsiifilise dratundmise selle organismi sattumisel (Fearon, 1997).
Varasemalt arvati, et putukatel esineb iiksnes siinnipdrane immuunsus (Lavine & Strand,
2002), viimasel ajal on aga {iha enam leitud ka mehhanisme, mis sarnanevad omandatud
immuunsusele (Sadd & Schmid-Hempel, 2006; Rolff & Reynolds, 2009). Samuti on
selgunud, et putukate immuunsiisteem vdib-olla vdga spetsiifiline. Néiteks on avastatud, et
putukad suudavad moodustada palju erinevaid antimikroobseid valke, millel igal iihel on
kindel dratundmispartikkel (PRRs-patern-recognition receptors) erinevate patogeenide ja

nende elutegevuse kdigus tekkinud voorvalkude dra tundmiseks (Rolff & Reynolds, 2009).

Putukad on immunoloogia uurimiseks sobivad uurimisobjektid, kuna putukate laia leviku
tottu on nende immuunsiisteem kohastunud hakkama saama mitmete mikroorganismide ja
parasiitidega (Frank, 2000; Suhonen et al., 2010). Vorreldes teiste loomariihmadega on
erinevate putukaliikidega mérgatavalt lihtsam 14bi viia mitmesuguseid katseid. Samuti on
toestatud esialgselt arvatust suurem sarnasus putukate ja selgroogsete immuunsiisteemide
vahel (Schmid-Hempel, 2005). Mitmed putukate siinnipdrase immuunsuse vastupanu-
reaktsioonid on vigagi sarnased selgroogsete omadega, ja seega ka inimesel esinevate

reaktsioonidega. Néiteks on leitud, et hemoliimfi hiilive, mis on iiks olulisemaid immuun-



vastuse nditajaid putukatel, sarnaneb suurel midiral imetajate verehiilibe mehhanismidega

(Loof et al., 2011; Theopold et al., 2014).

Seda, millist kasu vOi hinda omab immuunfunktsioon isendile elukdiguomaduste
evolutsioonis, uurib immuunoékoloogia (Sheldon & Verhulst, 1996). Immuundkoloogia
tiheks oluliseks suunaks on uurida populatsioonidevahelisi erinevusi immunoloogilistes
parameetrites ning leida seletusi nende erinevuste pdhjustele (Vogelweith, Dourneau, &
Thiéry, 2013). Putuka populatsioonide erinevusi immuunsuses on oluline mdista, kuna see
aitab aru saada, kuidas on biootilised ja abiootilised mojud kujundanud eri piirkondades
evolutsiooni kaigus erineva vastupanuvoime ja ldivsuhted teiste kohasuse tunnustega
(Klemola et al., 2007; Vogelweith, Thiery, et al., 2013). Praktilisest kiiljest on nende
teadmiste abil voimalik ohjata kahjureid keskkonnale vdhem kahju tekitaval viisil
(Smilanich & Dyer, 2012) ning piirata haiguste edasikandumist inimestele, tundes kindla
piirkonna putukate resistentsust neile adapteerunud parasiitide suhtes (Crawford et al.,
2012). Labori tingimustes on biootiliste ja abiootiliste tingimuste erinevustest tulenevaid
muutusi immuunfunktsioonis palju uuritud, kuid vdhe on uurimusi selle kohta, kuidas
varieerub immuunvastus populatsioonide vahel looduses (Vogelweith, Dourneau, et al.,
2013).

Too eesmirk on vilja selgitada, missuguseid immuundkoloogilisi uurimusi on putukatel
seni ldbi viidud, kas on leitud populatsioonidevahelisi erinevusi immuundkoloogilistes
parameetrites ning erinevuste sdltuvust parasiteeritusest ja laiuskraadist. Lisaks on oluline
leida, milliseid muid tunnuseid on nende katsete juures mdddetud ning kas on leitud
immuunsuse ja teiste isendi kohasust madravate elukdiguomaduste vahelisi 1divsuhteid.

Bakalaureusetdo on aluseks edasisele teadustoole.



1. Putukate immuunsiisteem ja peamised mootmisviisid

Putukate siinnipdrane immuunsus jaguneb humoraalseks ja rakuliseks (Lavine & Strand,
2002). Olenemata immuunvastuse tiiiibist, on esimene etapp enne immuunfunktsiooni
aktiveerumist, alati patogeeni &dratundmine (Tsakas & Marmaras, 2010). Selleks on
putukate immuunsiisteemis spetsiifilised dratundmis retseptorid (PRRs-patern-recognition
receptors), mis seonduvad sissetungijate rakukesta spetsiifiliste struktuuridega (PAMPs-
pathogen-associated molecular patterns) (Medzihotov & Janeway, 1997). Sellele jargneb
vastavalt patogeeni tiilibile kas humoraalne voi rakuline immuunvastus (Marmaras &

Lampropoulou, 2009).

Sellest tulenevalt on putukate immunoloogiliste parameetrite moGtmisel oluline teada, et
erinevad haigustekitajad kutsuvad esile erinevaid spetsiifilisi v0i mittespetsiifilisi
immuunfunktsioone (Gonzalez-Santoyo & Coérdoba-Aguilar, 2012). Samas on leitud, et
mitmed erinevad immuunvastused on sdltuvad ihistest komponentidest. Niiteks
fenooloksiidaasi aktiivsusest soltuvad fagotsiitoosi, melaniseerumise ja nodualtsiooni
protsess, mis on eelkdige seotud bakterite, seente ja viiruste vastu vditlemisega (Sideri et
al., 2008; Gonzalez-Santoyo & Cordoba-Aguilar, 2012). Arvatakse, et ensiiiim fenool-
oksiidaas (PO-phenoloxidase) on iiheks oluliseimaks komponendiks immuunvastuse
esilekutsumisel (Gonzalez-Santoyo & Cordoba-Aguilar, 2012). Samuti on fenooloksiidaasi
aktiivsuse mootmine levinud vahendiks immuundkoloogias, et selgitada immuunvastuse
tugevust (Gonzalez-Santoyo & Coérdoba-Aguilar, 2012). Lisaks on immuundkoloogias
tiheks laialdasemalt kasutatavaks parameetriks immuunvastuse hindamisel kapseldumis-
reaktsiooni modtmine. See on oluline parameeter, kuna nditab nii rakulist kui ka
humoraalset immuunsust (Siva-Jothy et al., 2005). Kapseldumisreaktsiooni kéigus
seonduvad hemotsiitidi rakud limber suuremate sissetunginud vdorobjektide nagu hulk-
raksed parasiidid (nende munad) v3i nematoodid (Nappi & Ottaviani, 2000; Marmaras &
Lampropoulou, 2009). Enamasti siistitakse kapseldumisreaktsiooni esilekutsumiseks
laboris putukate kehasse vodrkeha (nditeks réani-helmed), mis jdljendab parasiidi munemist

peremeesorganismi (Seiter & Kingsolver, 2013).



2. Elukiiguomadused, immuunfunktsioon

Selleks, et organismid elus piisiks ning jirglaste saamine oleks kindlustatud, tuleb neil
pidevalt kulutada energiat erinevate fiisioloogiliste protsesside kdigus hoidmiseks.
Elukdiguomadused on néiteks kehasuurus (erinevates arenguettapides), kasvukiirus, eluiga,
jarglaste arv ja immuunvastus (Lochmiller & Deerenberg, 2000; Schmid-Hempel, 2006).
Erinevate elukdiguomaduste ja immuunfunktsiooni tarbeks on organismil kasutada piiratud

koguses ressursse. Nende ressursside jaotusest soltub organismi kohasus (Schmid-Hempel,
2005).

Elukdiguteooria seisukohalt on immuunsusel kallis hind ning selleks vajalike resursside
eest tuleb konkureerida teiste kohasuse tunnustega (Sheldon & Verhulst, 1996). Seega on
immuunfunktsioon ja teised energiat vajavad protsessid organismis omavahelistes
16ivsuhetes, see annab vdimaluse paigutada ressursse nii, et isendi kohasus elukeskkonnas

oleks voimalikult suur (Lochmiller & Deerenberg, 2000).



3. Referatiivne iilevaade populatsioonidevahelistest erinevustest immunoloogilistes

parameetrites
3. 1. Liblikalised (Lepidoptera)

Vogelweith et al. (2013) kasutasid oma Katsetes viinamarjaistanduste kahjurputukat
Euroopa viinamarja kobarmdhkurit (Lobesia botrana). To66s uuriti geograafilistest
erinevustest tulenevat varieeruvust immuunvastuses erinevate populatsioonide vahel.
Selleks koguti roovikuid Prantsusmaa pohja-, kesk- ja 16naosa viinamarjaistandustest,
samuti paljudelt erinevatelt viinamarjasortidelt iga istanduse siseselt. Igat viinamarjasorti
késitleti kui erinevat toidutaime. Immuunvastuse hindamiseks modddeti erinevatest
istandustest korjatud roovikute immunoloogilisi nditajaid nagu hemotsiilitide arvu,
fenoolokstidaasi aktiivsust (phenoloxidase activity) ning erinevate antimikroobsete valkude
ensiimaatilist aktiivsust. Putukate kehasuuruse hindamiseks moddeti mikroskoopiliselt
roovikute peakapsli kiilgede suurimat vahekaugust viimastes arengujarkudes. Hinnati
missugune on suure kehasuuruse hind. Lisaks mdddeti erinevate piirkondade

parasiteeritust, et hinnata valikusurvet kohalikule populatsioonile.

Uurimuse tulemused néitasid, et populatsioonide vahel esines mirkimisviérsed
geograafilised erinevused immuunvastuses. Hemotsiiiitide arv, fenooloksiidaasi aktiivsus ja
antimikroobne aktiivsus olid omavahel tugevas positiivses Kkorrelatsioonis. Suurim
erinevus hemotsiilitide arvus kahe geograafiliselt eraldi asetseva populatsiooni vahel oli
rohkem kui kaks korda. Samuti erinesid populatsioonid omavahel parasiteerituses (4-5
korda): immuunfunktsiooni aktiveerimine rodvikutel oli tugevas positiivses sdltuvuses
parasiteerituse ja keskmise ohutemperatuuriga. Tulemused niitasid, et soojematel tempera-
tuuridel kasvavatel roovikutel oli immunoloogilised niitajad kdrgemad. Esines negatiivne
soltuvus immuunvastusesse tugevuse ja kehasuuruse vahel. Samuti leiti, et immuunsus oli

soltuv rodviku poolt toiduks tarbitavast viinamarjasordist.

Cory & Myers (2009) uurisid oma t66s kedriklaste sugukonda (Lasiocampidae) kuuluva
liigi Malacosoma californicum populatsioonidevahelist erinevust immuunvastuse
tugevuses taimekaitsevahendina kasutatava nukleaarse polithedroosi viiruse (nucleo-
polyhedrovirus) nakkusele ning viiruse mdju populatsiooni arvukuse muutustele.
Hiipoteesi (the disease defence hypothesis) kohaselt on valikusurve viirusega nakatumisel

populatsiooni arvukuse tipphetkel kodige tugevam parima vastupanuvoimega liblikatele



ning immuunsuse hinda néitab kahanevas populatsioonis nende liblikate vdhenenud
jarglaste arv. Uuriti neljalt Briti Columbia Vancouveri saare lahedaselt saarelt (Mandarte,
Galiano, Saturna ja Westham) périt populatsioone. Katsed ja mdotmised viidi 14bi enne
arvukuse tdusu, arvukuse tipphetkel ja kahaneva arvukusega populatsioonis. Arvukuse
muutuste hindamiseks loeti igal aastal kindlatest kohtadest vorgendikogumike arvu.
Liblikate jarglaste arvu hindamiseks koguti kokku munakurnad ning loendati munad. Igast
vorgendikogumikust voeti kindel kogus rodvikuid viirusega nakatumise hindamiseks.
Roovikuid nakatati toites neid punase tamme lehtedega, mille pinnale oli kantud viiruse
partikleid sisaldavat lahust. Katseid tehti erinevate doosidega. Nakatumise hindamiseks

jalgiti roovikute suremust viiruse tagajérjel.

Erinevatelt saartelt pdrit populatsioonide isendid olid viiruse suhtes erineva
vastupanuvdimega. Westhami saare liblikad olid viiruse suhtes poolteist kuni kaks korda
tundlikumad kui tlejadnud kolme populatsiooni isendid. Erinevalt teistest popula-
tsioonidest, ei eelnenud Westhami populatsioonis viimasele arvukuse langusele suurt
haiguspuhangut. Suured erinevused vastupanus viirusega nakatumisele esinesid sama
asukoha erinevate perekondade vorgendikogumike vahel. Roovikute vastupanuvdime
nakatumisele ei olnud sdltuvuses vanema poolt saadud jarglaste arvuga. Leiti ka, et kurna
suurus ei erinenud asukohati. Suuremate nakatamiseks kasutatud dooside juures oli
suremus korgem vorreldes madalamate doosidega. Populatsioonide arvukuse tipphetkel oli

nakatumine nukleaarse polithedroosi viirusega kdige kdrgemal tasemel.

Seiter et al. (2013) uurisid enda katsetes viike-kapsaliblika (Pieris rapae) elukdigu-
omaduste varieerumist erinevatel laiuskraadidel ja kontinentidel. Uuritavate tunnustena
késitleti kehasuurust, kasvukiirust ja immuunvastust. Immuunvastuse maéddramiseks
moddeti roovikutesse siistitud rdanihelmeste (silica beads) kapseldumist putuka hemo-
tstilitide poolt. Moddeti aega, mis kulus nukuks arenemiseni ja nukukaalu. Katse jaoks
koguti liblikaid Pohja-ja Louna-Jaapanist. Kogutud isendite jarglased kasvatati samadel
tingimustel (common garden). R66vikud pandi laboris kasvama juhuslikustatult kas kiilma
keskkonda (20 °C), et imiteerida pdhjapoolseid tingimusi voi sooja (26,7 °C), imiteerimaks
1dunapoolseid tingimusi. Saadud tulemusi korvutati sarnastel laiuskraadidel ldbiviidud
katsetega Pohja-Ameerikas (Seiter & Kingsolver, 2013), kus liblikaid koguti samuti pohja-
ja 1dunapoolsest populatsioonist. Mdlemate, nii pohja kui ka 1dunapoolsete elupaikade kuu

keskmised temperatuurid olid sarnastel laiuskraadidel ldahedased (Seiter et al., 2013).



Lisaks viidi 1dbi metaanaliiiis, et selgitada, kas pohjapoolsetes populatsioonides on
parasiidi (Cotesia spp) esinemine vidiksem vdrreldes ldunapoolsete populatsioonidega

(Seiter & Kingsolver, 2013).

Seiter et al. (2013) uuritud katsete pohjal ei selgunud seost rédvikute kapseldumis-
reaktsiooni ja laiuskraadi, kontinendi ega temperatuuri vahel. Kuna nimetatud tulemuste
standardviga oli iisna suur, siis olid autorid andmete paikapidavuses kahtleval seisukohal.
Laiuskraadi mdju ei pruukinud ilmneda tdnu parasiitide erinevale valikusurvele eri
kontinentidel. Seiter & Kingsolver 2013) leidsid, et pikema kasvuperioodiga
16unapoolsetes populatsioonides on tugevam immuunvastus (kapseldumis ala erinevus oli
rohkem kui 0,5 um). Kasvukiiruse ja immuunsuse vahel esines positiivne soltuvus. Liblika
arenguks kuluv aeg oli Jaapani ja Pohja-Ameerika katsete tulemuste pdhjal lithem
1dunapoolsetes populatsioonides ja korgema kasvutemperatuuri juures. Katsetulemused ei
ndidanud tugevat seost temperatuuri, mandri ja laiuskraadi ning véike-kapsaliblika
nukukaalu vahel. Kasvukiiruse ja kehasuuruse vahel sdltuvust ei esinenud. Metaanliilisi
tulemused kinnitasid, et 1dunapoolsetel laiuskraadidel, soojema keskmise temperatuuriga
ning pikema kasvuperioodiga asukohtades on parasiidi (Cotesia spp) poolt pohjustatud
parasitism rohkem kui kaks korda tugevam vorreldes pdhjapoolsete laiuskraadidega (Seiter
& Kingsolver, 2013).

McNamara et al. (2013) vordlesid 1duna-aidaleediku (Plodia interpunctella) immuun-
vastust erineva sugulise valiku all olevate populatsioonide vahel. Immuunsuse hindamiseks
moddeti  fenooloksiidaasi aktiivsust (hemoliimfi neeldumise muutust dopamiin-
hiidrokloriidiga kitil) ja ldiitilist aktiivsust bakteri Arthrobacter globiformis vastu
(bakteriga tassile pipeteeriti hemoliimfi ja hinnati tekkinud liiisilaikude suurust).
Roovikuid kaaluti. Katsetes kasutati erineva sugude suhtega populatsioone: emaseid
ronkem (1:3 isased:emased), vordselt (1:1 isased:emased), isaseid rohkem (3:1
1sased:emased). Kuigi antud populatsioonid loodi kunstlikult laboritingimustes, voib ka

looduses kallutatud sugudesuhtega populatsioone esineda.

Fenooloksiidaasi aktiivsus oli isastel liblikaroovikutel kaks korda madalam suurema
emaste osakaaluga populatsioonides kui suurema isaste osakaaluga populatsioonides.
Liiitilise aktiivsuse suhtes immuunsuse erinevust populatsioonide vahel ei leitud.
Immuunsuse soltuvus rodvikute suurusest ilmnes tksnes liiiitilise aktiivsuse puhul:

aktiivsus oli madalam suurematel roovikutel.



Altizer (2001) uuris oma t66s, kuidas mojutab monarhliblikate (Danaus plexippus) rande
kaugus ja geograafiline péritolu vastupanuvdimet parasiitidele ja nende parasiidi
Ophryocystis elektroscirrha virulentsuse taset. Katses vorreldi Pdhja-Ameerika ida- ja
ladneosa ridndavaid populatsioone ning ridndavat idaosa ja paikset Florida populatsiooni.
Loodusest piiiitud liblikate jéarglasi nakatati laboris rodvikutena peremehe erinevatest
elupaikadest périt parasiidi spooridega. Parast nakatumist loeti kdikide valmikuks saanud
liblikate arv. 48 h parast nukust koorumist 1digati liblika kohupiirkonda haav ning leiti
spetsiaalse teibi abil parasiidi spooride arv iihelt ruutsentimeetrilt. Lisaks kaaluti valmikuid
iks pdev pérast nukkude koorumist ja mdddeti eestiiva pikkus eestiiva kinnituskohast tiiva

servaalani. Osadel liblikatel jalgiti veekaotust, kaaludes neid iga kolme péeva tagant.

Lédnest pdrit parasiidid olid virulentsemad ja idast parit liblikad resistentsemad. Liihikse
randega idaosa ja paikse Florida populatsioonide vordlusel selgus, et Florida populatsiooni
parasiidid olid virulentsemad, kuid liblikate resistentsuses populatsioonide vahel olulisi
erinevusi ei leitud. Putukate tiiva pikkus, valmiku kaal ja veekaotus erines populatsiooniti.
Pikemat rdnnet ldbiva ida populatsiooni isendid olid suuremate tiibade ja kehamassiga.
Ainurakse parasiidi O. elektroscirrha nakkuslikus ei olenenud sellest, kas ta on oma

peremehega périt samast asukohast voi mitte.

Klemola et al. (2007) uurisid, kuidas erineb immuunvastus hariliku hallavaksiku (Epirrita
autumnata) populatsioonide vahel. Katses vorreldi kokku kiimmet Pohja-Soome ja Norra
aladelt périt populatsiooni. Mitme aasta véltel hinnati populatsioonide isendite arvukust.
Loodusest koguti rodvikud, keda laboris kuni nukkumiseni edasi kasvatati. Iga asukoha
nukud jaotati laboris kaheks. Uhte osa kasutati immunoloogiliste niitajate ja varase
parasiteerituse uurimiseks kohe. Teist osa hoiti looduses eraldatud karpides, kuid vabalt
eksponeerituna parasitoididele, et hinnata hilisemat parasiteeritust. Laboris immuunsuse
hindamiseks mdddeti nukkudesse siistitud kunstlikke antigeenide kapseldumise taset
hemotsiititide poolt. Enne immuunreaktsiooni mdotmist nukud kaaluti ja méérati sugu.
Parasitiitide moju hinnati peremehe valmikuks arenemise voi suremise pohjal ning
parasitoidi rodvikute eduka koorumise jargi. Uuriti parasiteerituse ja immuunvastuse
tugevuse vahelist seost. Piiligikohtade suurim vahemaa kahe asukoha vahel oli 80 km,

viikseim 1,2 km.

Populatsiooni péritolu, populatsiooni arvukus ja varane parasitism liblika roovikutel

kapseldumise tasemes erinevusi ei avaldanud. Siiski selgus, et kdrgem parasiteeritus
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looduses hoitud liblika nukkudel (hilisem parasiteeritus) oli seotud laboris leitud kdorgema
kapseldumise tasemega ja suurema kehasuurusega. Parasitoidid jdid paremini ellu
suuremas peremeesorganismis, olenemata peremehe tugevamast immuunvastusest.
Parasiteerituse protsent liblikatele kdikus asukohtade vahel 22%. Ei leitud, et populatsiooni
arvukuse koikumise pohjuseks oleksid erinevused immuunsuses. Liblikanukkude kaal ja

jarglaste arv erinesid asukohati ning olid vdiksemad korge arvukuse korral.

Smilanich & Dyer (2012) uurisid oma t60s banaaniistandustes kasutatavate pestisiidide
mdju koerlibliklaste sugukonda (Nymphalidae) kuuluva liigi Caligo memnon ré6vikute
immuunvastusele ja parasitoidide populatsioonidele. Hiipoteesi kohaselt vdiks
pestisiididega kokkupuutunud taimi sodvatel rodvikutel immuunvastus norgeneda. Koik
immuunsuse uurimiseks vajalikud réovikud koguti kahest banaaniistandusest Costa Rical.
Uhes istanduses kasutati pestitsiide mdddukalt, teises tavapirase normi kohaselt.
Roovikuid toideti kas pestisiididega kokkupuutunud lehtedega (kogutud istandustest) voi
pestitsiidivabade lehtedega (kogutud La Selva iimbruskonna metsadest). Immuunsuse
hindamiseks siistiti 3. kuni 5. vastsejirgus rodvikute hemotsdoli Kongo punasega (Congo
Red) seotud helmeid (sephadex beads). Moddeti kapseldumisele jargneva melaniseerumise
intensiivsust. Oletatavasti on banaaniistandustes parasiteeritus roovikutele madalam kui
timbruskonna metsades. Parasiitide mdju hindamiseks kasvatati istandustest kogutud

roovikuid laboris ja jdlgiti igapdevaselt parasitoidi valmikute viljumist peremehest.

Tulemustest ilmnes, et ro6vikud, kes toitusid pestitsiidivabadest lehtedest, olid tugevama
immuunreaktsiooniga kui pestitsiididega kokkupuutunud roédvikud. Melaniseerumine
erines 5-10 % ulatuses. Uurimisel selgus, et banaaniistanduste rodvikutel oli parasiteeritus
ligikaudu 10 % vdorra ndorgem Kui metsas. Seega parasiitide moju kasvas pestitsiidide

vihenemisel.
3.2. Kahetiivalised (Diptera)

Tinsley et al. (2006) wuurisid oma td0s &addikakdarbse (Drosophila melanogaster)
populatsioonidevahelist geneetilist erinevust immuunvastuses. Selleks nakatati kuuest
erinevast populatsioonist parit dddikakarbseid entomopatogeense seene Beauveria
bassiana spooridega. Katse kdigus jélgiti 28 pédeva jooksul peremeesliigi suremust.
Uuritud populatsioonidest neli périnesid dddikakérbse pdlisest elupaigast Aafrikast ja kaks

liigi poolt hilisemalt asustatud populatsioonidest parasvodtmega kliimast.
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Katsete tulemused niitasid mirkimisviirset geneetilist erinevust populatsioonide vahel
patogeeniga nakatumisel. Selgus, et erinevad populatsioonid suudavad B. bassiana
nakatumisega voidelda erineval mdairal. Viisteist pdeva pdrast seenega kokkupuutumist
varieerus suremus populatsioonide vahel iile 40%. Aafrika &adikakdarbsed olid
nakatumisele vihem tundlikud kui parasvootmelise kliimaga asukohtadest périt karbsed.
Autorid viitavad varem 1dbi viidud katsetele, mis nditavad et laiuskraadi kasvades kahaneb
parasiitide mitmekesisus (Guernier et al., 2004). Lisaks on varasemad uurimused leidnud,
et liigi poolt hiljem asustatud elupaikades on parasiteeritus vdaiksem (Torchin et al., 2003).
See omakorda voOib olla pohjustanud viiksema investeeringu Immuunsusesse paras-

vootmelistes tingimustes.

Lazzaro et al., (2008) uurisid oma to0s &dddikakdrbse (D. melanogaster) popula-
tsioonidevahelisi geneetilisi erinevusi parasiteeriva bakteri (Providencia rettgeriga)
nakatumise vastu voitlemises soltuvalt keskkonnatemperatuurist. Vastuvotlikkust bakterile
hinnati suremuse kaudu. Veel uuriti kuidas &adikakdarbeste immuunsus on seotud
paljunemise edukusega. Kérbsed koguti Kongost ja kahest USA osariigist: New Yorgist ja

Georgiast.

Uurimise tulemused niitasid, et keskkonnatemperatuuril on mdju nii immuunvastuse
tugevusele kui ka viljakusele. 48 h jooksul pérast bakteriga nakatamist suri 28 °C juures
38,7%, 23 °C juures 11,4% ja 18 °C juures 10,9% kérbestest. Esines genotiiiibi ja
keskkonna vaheline interaktsioon. See tdhendab, et erineva genotiiiibiga populatsioonide
isendid arenenesid eri keskkonades eri fenotiitipideks. To0s leiti, et Aafrikast parit dddika-
karbsed olid madalal temperatuuril vihem edukad vorreldes Pohja-Ameerika kérbestega,
seda nii voitluses bakteriga kui ka viljakuse osas, kuid kdrgemal temperatuuril olid
edukamad Aafrikast périt kdrbsed. Tods ei ilmnenud 18ivsuhet immuunfunktsiooni ja

viljakuse vahel, mis v&iks kinnitada immuunvastuse eest makstavat korget hinda.

Thomas-Orillard et al. (1995) uurisid iihe osana oma t6dst, kuidas erineb dddikakarbeste
(D. melanogaster) vastupanuvdime nakatumisel Drosophila C-viiruse Charollese tiivega
(RNA viirus) populatsiooniti. Aidikakirbeste tundlikust viiruse suhtes testiti neile viiruse
osakesi sisaldava lahuse siistimisega kohupiirkonda. Hiljem hinnati kérbeste suremust
protsentuaalselt iga siistimisele jargneva pdeva kohta. Vorreldi 15 erinevat dddikakérbse

liini, mille algsed populatsioonid périnesid Euroopast, Aafrikast, USA-st ja Jaapanist.
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Erineva geograafilise péritoluga diddikakérbse populatsioonid erinesid Drosophila C-viiruse
Charollese tiive vastuvotlikkuse suhtes. Jaapani Nagasaki populatsiooni isendid surid

viiruse mojul vilja kahe nddalaga, Euroopast, Aafrikast, USA-st parit isendid nadalaga.

Green et al. (2000) uurisid oma t60 iihes osas eri dddikakdrbse (D. melanogaster)
populatsioonide vastupanuvdimet endoparasiidi (peremehe kehas elavad parasiidid)
Asobara tabida eri liinidele. Eesmirk oli saada teada, kas konkreetsel parasiidiliinil esineb
piirkondlikke kohastumusi, mille hindamiseks loeti lahatud peremeesorganismis
kapseldunud (encaptualtion rate) ja mittekapseldunud parasitoidi munade arvu viis pdeva
peale nakatumist. A#dikakirbestel ei leitud lokaalseid kohastumusi kindlale parasiidi-

liinile: kapseldumine ei erinenud parasiidiliiniti.

Crawford et al. (2012) uurisid oma t60s malaariasddse (Anopheles gambiae) popula-
tsioonidevahelist geneetilist varieeruvust malaaria parasiidiga Plasmodium falciparum
nakatumise vastupanus osalevate 28 geeni lookuse ulatuses (Plasmodium-Resistance
Island). (A. gambiae) alampopulatsioonide isendeid on vdimalik eristada iiksnes
geneetiliste erinevuste alusel. Nad jaotatakse "S™ molekulaarseks vormiks (Saharast allpool
asuva Aafrika populatsioonid) ja sellest eraldunud "M" vormiks (Laéne-Aafrika popula-
tsioonid). "M" ja "S" vormid ei ole enamasti vdimelised omavahel jarglasi saama, kuid on

leitud siiski moningaid hiibriidseid vorme.

Selgus, et kdigi uuritud 28 geenilookuse alleelisagedustes esinesid piirkondlikud erine-
vused sageduste osas. Kuigi leiti, et erinevused ei ole pShjustatud ainult malaaria parasiidi
poolt tekitatud valikusurvest. Rakenduslikust kiiljest oleks geneetiliste erinevuste uurimisel
voimalik leida olulisi sddse immuunsuse eest vastutavaid geene, mille vaigistamine aitaks

kontrollida malaaria levikut.
3.3. Sihktiivalised (Orthoptera)

Kurtz et al. (2002) uurisid oma t60s immuunvastuse erinevust hariliku rohutirtsu
(Chorthippus biguttulus) kahe loodusliku populatsiooni vahel ja elupaiga vahetusest
tulenevaid muutuseid immuunsuses. Katse jaoks piiiiti loodusest rohutirtse, keda paljundati
ja kasvatati enne loodusesse tagasi viimist laboris, et vdhendada vdimaliku eelneva
kokkupuute mdjusid parasiitidega. Kahest erinevast populatsioonist périt rohutirtsud pandi
elama enda algupérasesse elupaika ja uude elupaika. Mdlemast piirkonnast taaspiititud

isendid kaaluti ja moddeti nende immunoloogilisi parameetreid. Immuunvastuse tugevuse
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hindamiseks leiti fagotsiititide (0girakkude) aktiivsus rohutirtsude hemoliimfist: médrati
fagotsiilitide protsent (rakkude protsent, mis olid vdimelised alla neelama fluorestsentsiga
margistatud rdnihelmeid) ja fagotsiiiitoosi indeks (keskmine rdnihelmeste arv iihe raku

kohta). Putukad piiliti Saksamaalt Siegauest ja 40 km kaugusel asuvast Eifelist.

Katsete tulemused néitasid immuunfunktsioonide ndrgenemist putukate viimisel uude
elupaika. Rohutirtsudel vidhenes nii fogotsiiiitiliselt aktiivsete hemotsiiiitide protsent
(11,4% vdorra) kui ka iihe fagotsiitidi poolt alla neelatud ranihelmeste arv (5,8% vorra).
Siegaue ja Eifeli algpopulatsioonide vahel immuunsuses erinevusi ei olnud. Eifeli
rohutirtsud olid keskmiselt 11% raskemad. Elupaiga vahetus ei pdhjustanud muutuseid
rohutirtsude kehamassis. Katsete pohjal mojutas putukate uude elupaika viimine
immuunsust, kuid ei avaldanud mdju teistele moddetud elukdiguomadustele. Autorite
hinnangul vdib ndrgenenud immuunvastus olla tingitud parasiitide vdiksemast kohasusest
uuest populatsioonist périt peremehe immuunsiisteemiga vditlemisel. Kehamass uues
keskkonnas ei kasvanud, kuigi védhenenud investeering immuunvastusesse peaks

vdimaldama suuremat investeeringut muudesse tunnustesse.

Graham et al. (2015) uurisid, kuidas Austraalia rindrohutirtsude Chortoicetes terminifera
tildine kehaline seisund (valkude sisaldus hemoliimfis, putukate kuivkaal ning
rasvasisaldus) mojutab nende immuunreaktsioone ja millised on populatsioonidevahelised
erinevused nende tunnuste osas. Immuunsuse hindamiseks loeti hemotsiiiitide arv, moodeti
profenooloksiidaasset (prophenoloxidase) aktiivsust ja hinnati liiitilist aktiivsust (lytic
activity) Micrococcus luteuse vastu (agariplaadil kasvanud bakterile pandi peale putuka
hemoliimfi ja seejirel vorreldi liiiisilaike). Uldise kehalise seisundi niitajaid ja immuunsust
vorreldi kolme geograafiliselt eraldatud rdndrohutirtsu Lduna-Austraalia populatsiooni
vahel. Piitigikohtade Yatina ja Yongala vahemaa oli 1,4 km ja kolmas piitigikoht Mt. Bryan

asus eelnevatest aladest 55 km kaugusel.

Valkude sisaldus hemoliimfis erines populatsioonide vahel: Mt. Bryani populatsioonis oli
valkude tase umbkaudu 0, 6 korda madalam kui Yatina ja Yongala populatsioonis, kahe
viimase omavaheline erinevus oli viiksem. Kuivkaal rohutirtsudel ei erinenud, kuid
suhteline rasvasisaldus oli erinev. Mt. Bryani populatsiooni isenditel oli teistega vorreldes
vaiksem rasvasisaldus. Immuunvastuses esines populatsioonidevaheline erinevus ainult
hemotsiiiitide arvu osas: Mt. Bryani isenditel oli hemotsiiiitide arv 10 vorra Yatina ja

Yongala populatsioonide isenditest viaiksem. Hemotsiiiitide arv ja liiiitiline aktiivsus oli
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valgusisaldusega positiivses sodltuvuses. See kinnitab, et valgud omavad suurt tdhtsust
voitlemisel parasiitide ja patogeenidega, olles peamiseks alusaineks immunoloogiliste
komponentide moodustumisel. Profenooloksiidaasi aktiivsus oli valkude tasemega
negatiivses soltuvuses. Profenooloksiidaasne ja liiiitiline aktiivsus soltusid rasvasisaldusest.
Profenooloksiidaasi puhul oli seos rasvasisaldusega negatiivne. Rohutirtsude arvukus

populatsiooniti ei erinenud.
3.4. Mardikalised (Coleoptera)

Ots et al. (2005) uurisid oma t6ds poilaste sugukonna (Chrysomelidae) esindaja
kartulimardika (Leptinotarsa decemlineata) immuunfunktsiooni ja kehamassi kui putukate
tildiste tervisliku seisundi néitajate varieerumist asukohati. Immuunvastuse hindamiseks
moddeti mardikatel hemotsiitomeetriga hemotsiiiitide kontsentratsiooni 1puL. hemoliimfis.
Uuriti immuunfunktsiooni ja eluskaalu ning eluskaalu ja rasvasisalduse omavahelisi
korrelatsioone. Katsete kdigus médrati iga mardika sugu, moddeti eluskaal ja midrati
rasvasisaldus. Putukad koguti katsete jaoks kahelt Tartu lihedal asuvalt kartulipdllult. Uhel
pollul kasvatati kartulit esimest aastat, teisel oli kartulit kasvatatud kiimme aastat jérjest.
Kahe pollu vahemaa oli 500 m, seega vdisid mardikad olla ka looduslikult iihe pollu pealt
teisele levinud. POllult piititud mardikate jarglasi kasvatati laboris samadel tingimustel

(common garden) kuni nukust valjumiseni ning viidi 14bi eelpool mainitud katsed.

Katse tulemused nditasid, et nii hemotsiilitide kontsentratsioon, kui ka eluskaal esimese
aasta kartulipollult périt isenditel oli suurem kui vanalt pdllult périt isenditel. Hemotsiiiitide
arv pl kohta erienes umbes 1400 raku vorra. Eluskaal erines umbes 25-30 mg vorra. Esines
positiivne soltuvus eluskaalu ja hemotsiiiitide kontsentratsiooni vahel. Eluskaal oli otseses
sOltuvuses rasvasisaldusega, mis nditab eluskaalu modtmise voimalikku sobivust selle

putukaliigi tervisliku seisundi madramiseks.
3.5. Kiililised (Odonata)

De Block et al. (2008) uurisid populatsioonidevahelisi erinevusi seenliidrike (Enallagma
cyathigerum) kasvukiiruses. Uhe osana t60st uuriti kasvukiiruse ja immuunfunktsiooni
vahelist seost. Immuunsuse hindamiseks mdddeti liidrikuvastsete fenooloksiidaasi
aktiivsust. Omavahel vdrreldi Hispaaniast, Belgiast ja Rootsist parit seenliidrike
populatsioone. Kaugeimad populatsioonid asusid iiksteisest 2350 km kaugusel,

moodustades laiuskraadilise gradiendi. Hispaania ja Belgia populatsioonid olid iiheaastase
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generatsiooniajaga. Rootsi populatsiooni generatsiooniaeg looduses on kaks aastat voi
rohkem, kuid oli l1dbiviidud katsetes sarnane iiheaastase generatsiooniajaga populatsioonide
esindajatega. Loodusest koguti liidrike munad, mida kasvatati laboris samadel tingimustel
(common garden) valmikuni. Osasid putukaid néljutati kindla perioodi viltel, et tekitada
sarnast olukorda toidupuudusega, kus rodvikud piitiavad véiksemaks jadnud kehasuruust

kompenseerida suurema kasvukiirusega (compensatory growth).

Katsed nditasid immuunvastuse tugevuse erinemist normaalse toitumusega kasvanud
seenliidrike populatsioonide vahel ja soltuvust laiuskraadist. Néljutatud isenditel selgeid
populatsioonidevahelisi  erinevusi ei ilmnenud. Kasvukiiruse kasvades suurenes
fenoolokstidaasi aktiivsus, olles kdrgeim Rootsis (~4,7 iihikut), ja vdhenedes 16unapoole
lilkudes (Belgias ~4,5 ii; Hispaanias ~4,2 ). Korgeim suremus oli suurima fenool-
oksiidaasi aktiivsusega Rootsi populatsioonis. Putukatel, keda oli 1dbi lithikse ndljutamis-

perioodi sunnitud kiiremini kasvama, olid nérgema immuunvastusega.

Kaunisto & Suhonen (2012) uurisid oma t66s odaliidriku (Coenagrion hastulatum)
populatsioonidevahelisi erinevusi immunoloogilistes parameetrites ja nende nditajate seost
geograafilise asukoha (laiuskraadi), parasiteerituse ja peremehe kehasuurusega. Liidrike
immuunsust hinnati kapseldumisreaktsiooni tugevuse jéirgi, viies organismi nailonist
osakesed loodusliku parasiidi riinnaku imiteerimiseks. 12 h parast moddeti kapseldumisest
ja melaniseerumisest tulenevaid muutusi optilises tiheduses stereomikroskoobi abiga
tehtud piltidelt. Stereomikroskoobiga vaadeldes leiti ka ektoparasiitidest vesilestade
(Acari: Hydrachnida) arv odaliidrike kehapinnal olevatest haavadest. Lahatud putukates
loeti endoparasiitidest gregariinide (Protozoa) arv. Kehasuuruse hindamiseks mdddeti
liidrike tiivapikkust. Vorreldi 13 iiksteisest eraldatud odaliidriku populatsiooni Soomes.
Liidrike koguti erinevatelt laiuskraadidelt. Kdige 1duna- ja pShjapoolsema populatsiooni

vahemaa oli 880 km.

Immuunvastuse tugevus soltus vesilestade arvukusest, laiuskraadist ja peremeesorganismi
suurusest. Immuunvastuse tugevuse erinevused populatsioonide vahel kasvasid vesilestade
arvukuse toustes. Suuremad isendid olid tugevama immuunreaktsiooniga. Gregariinide
arvukus liidrike immuunfunktsiooni ei mojutanud ja ei ole seega ilmselt mirgatavate
populatsioonidevaheliste erinevuste pohjustajaks odaliidrike immuunoloogilistes para-

meetrites.
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Iserbyt et al. (2012) uurisid osana oma to0st geograafilistest ning Okoloogilistest
erinevustest tulenevat mitmekesisust liidriku Nehalennia irene fiisioloogiliste tunnuste
osas. Uuritavate fiisioloogiliste tunnustena késitleti investeerimist immuunsiisteemi,
sigimisse ja lennulihastesse. Vastavateks nditajateks mdodeti fenooloksiidaasi aktiivsust,
rasvamassi ja valkude hulka kohupiirkonnas ning valkude hulka rindmikus. Lisaks uuriti
kohasusega seotud tunnuste omavahelisi 16ivsuhteid. Uuriti 89 populatsiooni 1100 km
pikkusel edela-kirde suunaga 16igul Saint Laurence’i joe kallastelt. Uurimisala erines nii
populatsiooni tiheduse, temperatuuri kui ka niiskusreziimi osas. Fiisioloogiliste tunnuste
hindamiseks valiti 18igult kaheksa punkti vdimalikult erineva populatsiooni tihedusega

ning ilmastikutingimustega.

Uurimuse tulemused nditasid, et populatsioonide vahel esinesid morfoloogilised erine-
vused, kuid need ei olnud sdltuvad geograafilistest asukohast ja olid ainult ndrgalt seotud
erinevate 0koloogiliste parameetritega. Muutused dkoloogilistes tingimustes ei mdjutanud
erinevate morfoloogiliste tunnustega isendeid kohasusega seotud tunnuste osas. Voimalik,
et sellised tulemused néitavad morfoloogiliste erinevuste tekkimist ruumis 1dbi juhuslike
protsesside. Lisaks on voimalik, et kdesolevas to0s ei kisitletud mingeid tugevasti
varieeruvaid okoloogilisi parameetreid, mis v3ib olla morfoloogilise erinevuse pdohjuseks
ruumis. Siiski leiti, et andromorfidel (sinise kehaga) oli PO aktiivsuse niitajad 10%
korgemad giinomorfidest (rindmik kiilgedelt kollakas). Valkude sisaldus rindmikus oli
andromorfidel 5% madalam vorreldes glinomorfidega. Esines negatiivne soltuvus
investeeringutes immuunfunktsiooni ja lennulihasse. Suurem valgusisaldus rindmikus oli

seotud ndorgema immuunreaktsiooniga.
3.6. Kiletiivalised (Hymenoptera)

Doums & Moret (2002) uurisid karukimalase (Bombus terrestris) ja maakimalase (B. lu-
corum) immuunreaktsioonide tugevuse soltuvust putukate vanusest. Maakimalase (B.
lucorum) puhul kisitleti iihe osana toost ka immuunvastuse erinevusi kahes Sveitsi
piirkonnas. Immuunsuse hindamiseks siistiti putukatesse nailonkiude (nylon mono-
filament), et jaljendada looduses esineva endoparasiidi riinnakut. 12 h méddudes kiilmutati
kimalased surnuks ja moddeti kiudude valguse lédbilaskvuse muutust kapseldumis-
reaktsioonist pohjustatud melaniseerumisest (siistitud nailonkiudude tumenemine).

Katsetes vorreldi kolme kolooniat Ziirichi ja Baseli 1dhedastelt madalatelt korgustelt (400
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m merepinnast) ja viite kolooniat Sveitsi Alpidest Valaisi lihedalt suurematel korgustel
(1600 m merepinnast).

Katsete tulemused néitasid, et kapseldumisreaktsiooni tugevus ei erinenud populatsioonide
vahel. Samuti ei erinenud maakimalaste B. lucorum populatsioonide vahel
immuunreaktsiooni ja vanuse vaheline soltuvus. Vanematel kimalastel oli koigis

populatsioonides kapseldumisreaktsioon ndrgem.

Brunner et al. (2013) uurisid osana oma to0st, kuidas erineb immuunsiisteemiga seotud
geenide ekspressioon karukimalaste (B. terrestris) kahe geograafiliselt erineva asukohaga
ja parasiteeritusega populatsioonide vahel. Omavahel vorreldi 28 immunoloogiliselt olulise
geeni ekspressiooni todlistel. Kimalasi nakatati nende sooleparasiidi Crithidia bombi rakke
sisaldava lahusega toites. Hiljem eraldati purustatud kohusegmentidest RNA, millelt

analiiiiside tulemusena hinnati erinevate immunsusega seotud geenide ekspressioon.

Uurimise tulemused néitasid selget varieeruvust populatsiooniti kimalaste immuun-
funktsioonidega seotud geenide ekspressioonis. Erineva péritoluga kimalastel esines
oluline erinevus valku peroksiredoksiin5 (peroxiredoxinb) kodeeriva geeni ekspressioonis.
Peroksiredoksiin5 on tdhtis komponent karukimalaste immuunsiisteemis, tehes kahjutuks

organismis tekkinud hapnikuradikaale (reactive oxygen species).
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4. Siintees populatsioonidevahelistest erinevustest immuundkoloogilistes tunnustes

Refereeritud 21 artiklist leiti 15 korral populatsioonidevaheline erinevus immuunsust
madravates tunnustes ning kuuel juhul erinevuseid ei ilmnenud. Kdige enam hinnati
immuunvastuse tugevuse erinevuste esinemise pohjuseks populatsioonide vahel parasiitide
poolt avaldatava valikusurve erinevust. Refereeritud artiklitest iiheksas uuriti otseselt,
kuidas parasiteeritus mdjutab immuunreaktsiooni tugevust. Kaheksal juhul selgus, et
kdrgem parasiitide arv pdhjustas putuka populatsioonidel tugevama immuunreaktsiooni.
Liblikalisitel ilmnes kuuel juhul seitsmest positiivne soltuvus. Uhel juhul oli sdltuvus
negatiivne: monarhliblikate (D. plexippus) Pohja-Ameerika idaosa populatsioonis olid
liblikad resistentsemad olenemata madalamast virulentsusest samast piirkonnast périt
parasiitidele. Selline tulemus vdib-olla seotud monarhliblikate erineva riandekditumisega
(Altizer, 2001). Pikk ridnne nduab paremat immuunvastust idaosa populatsioonil ning
liihema réndeteega ja mitterdndavates populatsioonides on tagatud parasiitide edukam
edasikandumine ja kohastumine peremehele (Altizer, 2001). Positiivne sdltuvus leiti veel

ihel juhul kahetiivalistel ja tihel juhul kiililistel.

Lisaks artiklitele, kus otseselt uuriti parasiteeritust, toodi mitmes artiklis vélja erinevused
parasitismis kui immuunreaktsiooni erinevuste vdimaliku pdhjustajana populatsioonides.
Niiteks karukimalaste (B. terrestris) populatsioonidevahelised erinevused immuun-
funktsioone médravate geenide ekspressioonis voivad tuleneda erinevast parasiitide arvust
voi virulentsusest asukohtade vahel (Brunner et al., 2013). Samuti hinnati erinevuste
ilmnemist fenooloksiidaasi aktiivsuses seenliidriku (E. cyathigerum) populatsioonide vahel
soltuvaks parasiteeritusest (De Block et al., 2008). Hariliku rohutirtsuga (C. biguttulus)
labiviidud katsetest selgus, et uude elupaika viidud isenditel avaldus norgem
immuunvastus. Artikli autorite arvates oli see ndrgemalt kohastunud parasiitide tottu
(Kurtz et al., 2002). Need tulemused niitavad, et varieeruvused immuunvastuses tulenevad

sageli parasiitide-poolse valikusurve erinevusest asukohtade vahel.

Laiuskraadil oli mdju immuunreaktsiooni tugevusele késitletud artiklitest viiel juhul.
Euroopa viinamarja kobarmdhkuri (L. botrana), viike-kapsaliblika (P. rapae) ja iihe
addikakarbse (D. melanogaster) puhul leiti, et Idunapoolsetel laiuskraadidel on
immuunreaktsioon tugevam kui pdhja pool (Tinsley et al., 2006; Seiter & Kingsolver,
2013; Vogelweith, Dourneau, et al., 2013). Koigil neil juhtudel oli Idunapoolsetes

populatsioonides ka korgem parasiteeritus. Seenliidrike (E. cyathigerum) puhul oli
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immuunreaktsioon (fenooloksiidaasi aktiivsus) Iduna pool madalam kui pdhja pool ja seda
olenemata kiiremast kasvust (De Block et al., 2008). Odaliidriku (C. hastulatum) uurinud
artiklis ilmnes immuunvastuse soltuvus laiuskraadist, kuid puudub tipsustus, mis pidi moju

avaldus.

Immuunvastuse ja teiste elukdiguomaduste vahelistest seostest kdige sagedasemalt kisitleti
refereeritud artiklites immuunsuse ja kehasuuruse vahelist soltuvust. Kolmes liblikalisi
uurinud artiklis tuli vélja negatiivne seos (Klemola et al., 2007; McNamara et al., 2013;
Vogelweith, Dourneau, et al., 2013) ja iihes positiivne (Altizer, 2001). Uhel juhul tugevat
seost ei ilmnenud (Seiter & Kingsolver, 2013). Veel leiti positiivne sdltuvus immuunsuse
ja kehasuuruse vahel mardikaliste ja tlihe kiililiste seltsi kuuluva liigiga (Ots et al., 2005;
Kaunisto & Suhonen, 2012). Negatiivne korrealtsioon vdiks viidata immuunfunktsiooni
aktiveerimise kdrgele hinnale, mis avaldub vihenenud kehasuurusena (Vogelweith, Thiery,
et al., 2013). Kuna refereeritud artiklitest esines nii positiivseid kui ka negatiivseid
korrelatsioone, siis bakalaureusetod autori hinnagul ei ole kehasuurus populatsiooni

tasemel parim tunnus immuunsuse hinna {ile otsustamiseks.

Kasvukiiruse ja immuunfunktsiooni vahelisi 18ivsuhteid wuuriti liblikalistest véike-
kapsaliblikal (P. rapae) ja kiililistest seenliidrikel (E. cyathigerum). Mdlema korral saadi
tulemuseks positiivne soltuvus, mis ei viita sellele, et ressursi paigutamine Kkiiresti
kasvamisele vdhendaks voimalust energiat investeerida immuunsusse (De Block et al.,
2008). Seenliidrike puhul leiti siiski ka, et putukad, keda oli 1dbi lithikse ndljutamisperioodi
sunnitud kiiremini kasvama, olid ndrgema immuunvastusega. Immuunsuse korgele hinnale
viitas seenliidrikel ka positiivne sOltuvus immuunreaktsiooni (fenooloksiidaasi aktiivsus)
tugevuse ja putukate suremuse vahel. Samuti kinnitab eelev, et tugevaim
immuunreaktsioon ei ole alati parim ja vdib tinu autoimmuunsusele hoopis iseenda
rakkudele ja kudedele kahjulikuks osutuda (Zuk & Stoehr, 2002). Immuunsuse ja viljakuse
vahel ilmnes tihel juhul negatiivne seos (Klemola et al., 2007) ja tihel juhul leiti positiivne
seos (Lazzaro et al., 2008). Immuunfunktsiooni aktiveerimise korgele hinnale viitab veel
Austraalia randrohutirtsudega (C. terminifera) ja iihe liidriku liigiga N. irene 1adbi viidud
katsetes leitud negatiivne sdltuvus fenooloksiidaasi aktiivsuse ja valgusisalduse vahel.
Erinevad tulemused immuunsiisteemi ja teiste elukdiguomaduste vaheliste seoste vahel

nditavad, et immuunsuse hinda looduslikes populatsioonides on raske tuvastada (Cornet et
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al., 2009). Siiski on korduvalt niidatud, et immuunfunktsioonil on kdrge hind ja esinevad

16ivsuhted teiste elukdiguomadustega (Schmid-Hempel, 2005).

Erinevuste mitteesinemiste pohjuseid populatsioonide vahel ei ole véga hésti refereeeritud
artiklites vilja toodud. Viike-kapsaliblikaga (P. rapae) tehtud uurimuses ei ilmnenud
populatsioonidevahelisi erinevusi immuunsuses tdendoliselt suure standardvea tottu
(Seiter et al., 2013). Hariliku hallavaksikut (E. autumnata) kasitlenud artiklis pohjendasid
autorid erinevuste puudumist kolme voimaliku mojuga: kapseldumine ei pruukinud néidata
parasiidi elutegevust, populatsioonid olid arvukuse muutuste tsiiklilt liiga sarnased,
parasiidid on omandanud vdime teataval médral peremehe immuunsusest kdrvale hiilida.
Uldiselt tuleks immuundkoloogilistes katsetes viltida olukorda, kus mdddetakse ainult iihte
immuunvastust nditavat parameetrit (Adamo, 2004). Lisaks laboris teostatavate
immunoloogiliste tunnuste moddtmisele tuleks immuundkoloogiliste uurimuste korral
peremehe resistentsust tema patogeenidele uurida ka looduses (host resistance test)
(Klemola et al., 2007).

Refereeritud artiklite pShjal ei ilmnenud vdga selgeid mustreid populatsioonidevaheliste
erinevuste pohjustest ning immuunvastuse ja ilejddnud elukdiguomaduste vahelistest
16ivsuhetest. Erinevate liikide puhul ilmnes erinevaid seoseid. Arvestades populatsioonide
vaheliste erinevuste uurimise tihtsust evolutsioonilisest ja rakenduslikust seisukohast, on
bakalaureuse t66 autori hinnangul vaja immuundkoloogiat populatsiooni tasemel jatkuvalt
edasi uurida, kasutades erinevaid liike ja pidades silmas, et immuunvastuse tugevuse

hindamiseks tuleb moata paralleelselt rohkem kui iihte parameetrit.
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Kokkuvote

Toos anti ililevaade immuundkoloogia-alastest uurimustest putukatel, mis késitlesid
populatsioonidevahelisi erinevusi. Putuka populatsioonides esinevate erinevuste pohjused
immuunsuses aitavad aru saada, kuidas erinevates piirkondades on biootilised ja
abiootilised mdjud kujundanud evolutsioonis erineva vastupanuvdime ja 1divsuhted teiste
kohasuse tunnustega. Eesmirk oli leida, kas putuka populatsioonide vahel esinevad
erinevused immuunvastuse tugevuses ja millega erinevust kdige sagedasemalt seostatakse.
Refereeritud artiklites Kkasitleti liblikaliste, kahetiivaliste, sihktiivaliste, mardikaliste,
kiililiste ja kiletiivaliste seltsi kuuluvate liikide populatsioone. Analiiiisitud 21 ariklist leiti
15 korral erinevused immuunvastuse tugevuses, kuuel juhul erinevuseid ei ilmnenud.
Kdige sagedasema pohjusena toodi immuunvastuse erinevustes populatsioonide vahel vilja
parasiteerituse erinevust piirkondades. Korgem parasiteeritus v3i suurem siistitud doos
kunstlikke voorkehasid putuka kehaddnde korreleerus tugevama moddetud immuun-
vastusega. Kolmes artiklis leiti, et immuunvastus on tugevam ldunapoolsetelt
laiuskraadidelt périt populatsioonides, mis korreleerus hésti ka kdrgema parasiitide arvuga
Idunapoolsetel laiuskraadidel. Erinevuste mitteesinemist seostati eelkdige mittesobiva

parameetri voi modtmisvigadega.

Immuunfunktsiooni ja iilejaénud isendi kohasust mojutatavatest elukdiguomadustest uuriti
kdige sagedamini seost kehasuuruse, kasvukiiruse ja jérglaste saamise edukuse vahel.
Immuunfunktsiooni ja kehasuuruse vahel leiti nii positiivseid kui ka negatiivseid
korrelatsioone. Kiirem kasvukiirus oli kahel juhul seotud tugevama immuunvastusega.
Refereeritud artiklites ilmnes nii positiivne kui ka negatiivne sdltuvus jirglaste saamise
edukuse ja immuunreaktsiooni tugevuse vahel. Leiti negatiivse soltuvus valgusisaldusega
Austraalia randrohutirtsudel ja kdrgem suremus iihel liigil liidrikel, kellel oli suurem
fenoolokstidaasi aktiivsus. Analiiiisitud artiklites esinenud nii positiivsed kui ka
negatiivsed soltuvused viitavad sellele, et immuunvastuse ja teiste elukdiguomaduste
vaheliste 16ivsuhete esinemine populatsiooni tasemel on jiatkuvalt uurimist vajav valdkond
immuundkoloogias. Sealjuures oleks oluline kasutada erinevaid liike ja pidada silmas, et
immuunvastuse tugevuse hindamiseks tuleb modta paralleelselt rohkem kui {ihte

parameetrit.
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Summary
Among-population variation in traits of ecological immunology by the example of insects

The present work reviews papers that report among-population variation in traits of
ecological immunology. Matters of differences among insects populations helps to
understand how abiotic and biotic factors have influenced populations to gain different
specific immune responses and trade-offs in evolution. The aim was to find out whether
there is existing variation between the populations of the insects in the strength of the
immune response, and to which is the variation most often associated. In previous
reviewed articles dipteran, orthopteran, beetle, odonate and hymenopteran species were
used. In 15 cases out of 21 the variation was revealed, in six cases not. Most frequently the
variation in selection pressure by parasites between collection sites was explained as cause
of variation in immune response between insect populations. Higher levels of parasitism or
higher injected dose of artificial foreign bodies to insect body cavity was strongly
correlated to the higher measured immune response. There was also one negative
correlation. Three articles found that insects have a stronger immune response in the
southern populations, which correlated well with higher levels of parasitism at lower
latitudes. If variation did not exist it was justified with unsuitable immunological

parameter or uncertainties at estimates.

In reviewed articles, body size, growth rate and fecundity were the most frequently studied
trade-offs between immunity and other fitness-related traits. Both, positive and negative
correlation was found between body size and immunity. A faster growth was related to a
stronger immune response the in two cases. Between the strength of the immune response
and fecundity again as well as positive as negative correlation revealed. Also, negative
correlation between protein level and immunity was found in populations of Australian
plague locust (C. terminifera). Mortality was higher in sedge sprite (N. irene) populations
where higher phenoloxidas activity was measured. Revealed positive and negative
correlations indicate thath much about trade-offs between immunity and other life-history
traits are jet unknown and need further investigation and several immunological

parameters should be investigated concurrently.
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