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Infoleht

Aastaajaline poliifenism liblikalistel (Lepidoptera): polvkondadevahelised

erinevused elukidigutunnustes

Aastaajaline poliifenism on putukate uurimisel populaarne teema ja pdhjalikumalt on seda
uuritud liblikaliste (Lepidoptera) seltsi esindajatel. Liblikalistel on visuaalselt pilkupiitidev
erinevus aastaajaliste poOlvkondade wvahel tiivavédrvis ja -kirjas, tehes neist pdnevad
uurimisobjektid. Pdlvkondadevahelised erinevused esinevad liblikalistel veel kéitumises,
morfoloogias ja elukdigutunnustes nagu kehasuurus, kasvukiirus, elumus ja paljunemine.
Aastaajalise poliifenismi tdttu erinevad organismidel iihe genotiiiibi alusel kaks vdi enam
omalaadset fenotiiiipi, mis avalduvad vastavatel aastaaegadel. On levinud arvamus, et
aastaajaline poliifenism on kohastumuslik, kuid selgeid kinnitusi selle kohta on leitud véhe ja
vaid monel liigil. Bakalaureuset6o keskendub liblikaliste aastaajalisele poliifenismile ja
polvkondadevahelistele elukdigutunnuste erinevustele, poliifenisme pohjustavatele ja
kdivitavatele keskkonnateguritele ja voOimalikele poliifeensete tunnuste adaptiivsele
olemusele. Bakalaureusetdd tulemuste alusel saab viita, et aastaajaline poliifenism ja
elukdigutunnuste erinevused on suure tdendosusega enamasti kohastumuslikud, tdstes
liblikaliste kohasust vastaval aastaajal. Tépsemalt on poliifenismid seotud rodvlusriski
vihendamise, termoregulatsiooni, talve iileelamise ja kaitsega patogeenide eest. Samas
monede uuringute tulemuste alusel voib arvata, et vdhemalt osadel juhtudel pdhjustab
poliifeensete tunnuste podlvkondadevahelist erinevust otsene keskkonnamodju. Lisaks on
toestused poliifenismide kohastumuslikkuse kohta enamasti kaudsed ja need pohinevad
viheste mudelliikide uurimisel ning tihti pole selge, milliste teguritega kohastumisega on
tegu. Edaspidised uuringud erinevatel liikidel on seega viltimatult vajalikud poliifenismide

kohastumusliku tausta tildprintsiipide viljaselgitamiseks.
Mairksdnad: aastaajaline poliifenism, elukdigutunnused, kohastumine, putukad, liblikalised
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Abstract

Seasonal polyphenism in butterflies (Lepidoptera): intergenerational

differences in life history traits

Seasonal polyphenism is a popular research topic in the study of insects, and it has been most
thoroughly studied in species from the order of Lepidoptera. Butterflies and moths have
visually eye-catching differences between generations, especially in wing colour and pattern,
that make them interesting research objects. Differences also occur in behaviour, morphology
and life history traits such as body size, growth rate, survival and reproduction. In seasonally
polyphenic species one genotype develops into different generational phenotypes in different
times of the year. Seasonal polyphenism is suggested to be adaptive, but clear evidence for
this has been found only in a few model species. The bachelor's thesis focuses on the seasonal
polyphenism in lepidopterans and intergenerational differences in life history traits, the
environmental factors that cause or trigger polyphenisms and the possible adaptive nature of
seasonal polyphenisms. The results of the thesis suggest that seasonal polyphenism and the
difference in life history traits between the generations are most likely adaptive, increasing the
fitness of butterflies and moths in different times of the year. The main adaptive nature of
those polyphenisms was found to be the reduced risk of predation, more effective
thermoregulation, higher survival during the winter and protection against pathogens.
However, there is also evidence that in some cases intergenerational differences in polyphenic
traits are caused by direct environmental influences. In addition, the evidence for the adaptive
nature of polyphenisms is still sparse, mostly indirect and is based on few model organisms.
Moreover, it is often not clear in response to which selective factors the adaptations occur for.
Further studies in different species are necessary to postulate the general principles of the

adaptive background of polyphenisms.
Keywords: seasonal polyphenism, life history traits, adaptation, insects, butterflies
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1. Sissejuhatus

Poliifenism on mitmesugustel organismidel (taimedel, loomadel ja ka protistidel) esinev
nidhtus, kus keskkonnatingimuste otsesel voi kaudsel mdjul paneb iiks genotiiiip aluse kahele
vOi rohkemale selgelt eristuvale fenotiiiibile (Fordyce 2006; Whitman & Agrawal 2009; Long
& Zufall 2010; Simpson jt 2011; Yang & Andrew Pospisilik 2019; Richard jt 2021).
Poliifenism on iiks fenotiiiibilise plastilisuse vorme, mis voimaldab organismide adaptiivseid
muutusi ja tdstab fenotiiiibilist mitmekesisust, suurendades nii organismide vastupidavust
keskkonnamuutustele kui ka edukust uutes keskkondades (Yang & Andrew Pospisilik 2019;
Fordyce 2006). Poliifenismide abil on vdimalik 16imida geneetika, fiisioloogia, kditumine ja

okoloogia (Shapiro 1976).

Poliifenism voib viljenduda vdga mitmesugustes tunnustes nagu vérv, muster, kditumine,
kehasuurus ja arenguaeg (Simpson jt 2011), aga ka néiteks soo médramine, mis osade
roomajate ja kalade puhul on mdjutatud temperatuurist (Janzen & Phillips 2006; Yang &
Andrew Pospisilik 2019). Taimedel, nagu loomadelgi, aitab poliifenism tulla toime
keskkonnategurite muutustega, néiteks iilekstammel (Quercus ilex) tGuseb uutes tingimustes
morfoloogiliste ja fiisioloogiliste tunnuste fenotiilibiline plastilisus, kuid kehvemates
keskkonnatingimustes, nagu kiillma- ja pduastress, suureneb hoopis taime stressitaluvus

(Gratani 2014).

Muutuvates keskkondades on voimalik vdhendada réovluse riski fenotiiiibiliselt plastiliste
kaitsemehhanismiga (Laforsch & Tollrian 2004). Nii arenevad jarvekiivriku (Daphnia
cucullata) isenditel rédvloomarohkes keskkonnas massiivsed “kiivrid” ja tagakehaogad
(Laforsch & Tollrian 2004; Booth & Biro 2008), mille mddtmed jddvad rodvioomade
puudumisel tagasihoidlikumateks (Stearns & Hoekstra 2000; Choudhuri 2011).
Kirevahvenlastel (Cichlidae) esinevad erinevatel asualadel erinevad kohastumused:
Ida-Aafrika kirevahvenlastele on iseloomulik kiire morfoloogiline evolutsioon ja liigiteke,
kuid Ladne-Aafrikas esineb poliifenism, mis viljendub kalade seedesiisteemi ja hammaste
ehituste muutustes ebasoodsates tingimustes, mis vdimaldab neil rasketes tingimustes toitu
(teod, vetikad, kalad, liilijalgsed) hankida ja ellu jddda (Cabej 2019). Imetajatest esineb
poliifenisme paljastuhnuril (Heterocephalus glaber) ja koduhiirel (Mus musculus) (Yang &

Andrew Pospisilik 2019). Sotsiaalsetel paljastuhnuritel viljendub morfoloogiline plastilisus,



nditeks surnud kuninganna asemele asunud toolise modtmete olulises suurenemises (Yang &

Andrew Pospisilik 2019).

Liblikalistel voib esineda poliifenisme igas eluetapis, neist kdige levinum on aastaajaline
poliifenism. Aastaajaline poliifenism on perioodiliselt korduvad erinevused eri aastaaegadel
esinevate polvkondade vahel (Shapiro 1976; Brakefield 1996; Brakefield & Frankino 2009).
Aastaajaline poliifenism voib avalduda pédevapikkuse, temperatuuri, niiskuse ja/voi toidu
mojul mitmetes liblikaliste tunnustes nagu tiivakiri, suurus ja kuju, kriipsis ning
mitmesugused fiisioloogilia ja kditumisega seotud tunnustes (Brakefield & Larsen 1984; Koi
& Daniels 2017). Enamasti arvatakse, et aastaajalised poliifenismid on adaptiivse taustaga ja
isenditele kasulikud (Brakefield & French 1999), kuigi seda selgelt nditavaid uuringuid on
vihe. Alternatiivina voivad vdhemalt osad aastaajaliste vormide vahel esinevad erinevused
olla tingitud aastal siistemaatiliselt varieeruvate keskkonnategurite (nditeks toidu kvaliteet ja
temperatuur) otsesest mojust. Liblikate aastaajalist poliifenismi on enim uvuritud Bicyclus
perekonna silmikutel ja ndgeseliblikal (Araschnia levana) (Brakefield jt 2007; Freitak jt 2019;
Esperk & Tammaru 2021).

Aastaajalise poliifenismide eri vormide kujunemine toimub siis, kui organism on otseselt
mdjutatud voi tajunud kindlaid keskkonnateguri vairtusi, nditeks paevapikkuse, niiskuse voi
temperatuuri teatud védrtusi, ning peale signaali edastamist mddda neuroendokriinseid radasid
16ppkudesse on tulemuseks vastav diskreetne fenotiilip (Brakefield 1996; Richard jt 2021).
Aastaajalise poliifenismi puhul vahendab signaale nditeks hormoon 20-hiidroksiiekdiisoon
(ingl 20-hydroxyecdysone (20-E)) (Brakefield & French 1999; Richard jt 2021). Seega
hormoon on vahetu ehk proksimaalne poliifenismi pohjustaja nagu Tong jt (2021) liblikaliste

munade varvust uurides tdheldasid.

Poliifenisme on palju kirjeldatud, aga nende evolutsioonilist tausta on véhe uuritud
(Brakefield & Larsen 1984; Nijhout 2003; West-Eberhard 2003). Tdenéoliselt on see nii
sellepdrast, et koige tuntumad poliifenismid on aastaajaliste vormide (kaitse-)virvuse
erinevused (Brakefield & French 1999), vesikirpude jitkete pikkuste erinevused erineva
roovlusriskiga keskkondades (Laforsch & Tollrian 2004; Booth & Biro 2008) ja nende
poliifenismide adaptiivsus on uurijatele tundunud ilmne (Brakefield & Larsen 1984). Samas ei
ole ldhemal vaatlusel isegi sellistel juhtudel adaptiivsust alati onnestunud néidata. Niiteks on
teadmata nogeseliblika (4raschnia levana) talvituva ja otseareneva vormi valmikute virvuse

ja titvakirja erinevuse pohjus (IThalainen & Lindstedt 2012). Kuna tihti véljendub poliifenism



mitmes tunnuses korraga, on raske mdista kas adaptiivne on ainult {iks v3di mitmed
poliifeensed tunnused (Nijhout 2003; Nylin 2013). Teadmised liblikaliste aastaajaliste
poliifenismide pdhjuste kohta on liinklikud (Gotthard & Nylin 1995; Nylin 2013). Niiteks on
kinnitatud, et Bicylus perekonna liblikaliikide poliifenismid on keskkonnateguritest tingitud,
kuid kas pdhjuseks on keskkonna otsene moju, adaptiivne vastus vOi nende kahe
kombinatsioon, on teadmata (Brakefield & Frankino 2009; Nylin 2013). Poliifenismide
evolutsioonilised (ultimatiivsed) pohjused ei ole alati hésti teada isegi palju uuritud liikidel,

nditeks nogeseliblika aastaajaliste vormide tiivakirja puhul Thalainen & Lindstedt 2012).

Adaptiivse plastilisuse moistmiseks on vaja arvesse votta kohastumise kasu ja hinna suhet
erinevates keskkondades (Whitman & Agrawal 2009). Poliifenismid arvatakse tihti olevat
organismidele kasulikud ja suhteliselt lihtsalt evolutsioneeruvad ning vdimaldavad tdsta
kohasust muutuvates keskkonnatingimustes (Lyytinen jt 2004; Esperk & Tammaru 2021;
Brakefield & Reitsma 1991; Brakefield 1996; Brakefield jt 2007), kuid poliifenismidel on ka
hind (Fordyce 2006; Brakefield & Frankino 2009). Naiteks kiivrikute “kiivrid” tagavad
isenditele roovloomarohkes keskkonnas suurema elumuse (Laforsch & Tollrian 2004; Booth
& Biro 2008; Yang & Andrew Pospisilik, 2019), seevastu nende migratsiooni, viljakuse ja

paljunemise nditajad langevad kaitsemehhanismi arvelt (Laforsch & Tollrian 2004).

Bakalaureusetod koondab esmalt poliifenisme uurivad {iiksikuurimused {ildisemalt ja
keskendub seejérel liblikaliste aastaajalistele poliifenismidele. Siis hinnatakse, kas liblikaliste
elukdigutunnuste erinevused aastaajaliste vormide vahel on adaptiivsed ja/v0i aastas
siistemaatiliselt varieeruva keskkonna otsese mdju tulemus. Tédpsemalt otsitakse

bakalaureusetdos vastuseid jargnevatele kiisimustele.

® Mis on poliifenismid ja milliste tegurite toimel need avalduvad?

e Mis on aastaajaline poliifenism ja millised on erinevate pdlvkondade vahelised
erinevused liblikalistel ning kuidas need viljenduvad?

e Kas ja kuidas on (aastaajalised) poliifenismid adaptiivsed ning juhul kui tegemist on
kohastumusega, siis mis on nende kohastumuste olemus (millisele tegurile/oludele
kohastumusega on tegemist)?

e Millised on poliifenismi adaptiivsusele viitavad kriteeriumid?

Uurimisteema olulisus on anda iilevaade poliifenismidest, mis esinevad nii mitmetel
liblikalistel kui ka teistel putukatel ja mis kirjeldaks pdlvkondade vahel esinevaid

stistemaatilisi erinevusi elukdigutunnustes (Brakefield & Frankino 2009). Sellised erinevused
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on heaks mudelsiisteemiks mdistmaks, mil maiédral on liigisisesed elukdiguomaduste
erinevused kohastumuslikud ja mil maéairal keskkonnamdjudest tingitud ning selgitamaks
putukate elukdikude evolutsioonile rakenduvaid piiranguid. Samuti on uurimisteema oluline
rakenduslikust aspektist, sest elukdigutunnuste ja nende erinevuste teadmine pdlvkondade
vahel aitab edendada biotdrjet (Bean jt 2014) ja efektiivsemat kahjuritdrjet ning vdimaldab
s00giks ja so0daks kasutatavate putukate kasvatamise optimeerimist (Whitman & Agrawal

2009).



2. Fenotiiiibiline plastilisus ja poliifenismid

Plastilisus voimaldab uudsetel fenotiilipidel avalduda keskkonna muutudes (Pigliucci jt 2006).
Plastilisus on keskkonnatingimustest pdhjustatud morfoloogiliste, fiisioloogiliste,
kditumuslike ja muude tunnuste varieerumine (West-Eberhard 2003) ning plastilisuse ja
keskkonna vahelisi seoseid on vdimalik kirjeldada reaktsiooninormidega ehk fenotiitipide
kogumiga, mida véljendab iiks genotiiiip erinevates keskkonnatingimustes (Pigliucci 2001;
Roff 2002; Gotthard & Nylin 2004). Reaktsiooninorm aitab selgitada, kuidas genotiiiip, mis
reageerib keskkonnale, toodab erinevaid fenotiilipe (Stearns & Hoekstra 2000; Nijhout 2003).
Mitmetel putukatel on vastseperioodi 10pus kindel kriitiline periood, millal signaal mojutab
nende fenotiilibi valikut, néiteks otsust, millal alustada ja/voi 10petada diapaus (Tauber jt
1986; Nijhout 2003). Sellised fenotiilibi valikud kajastavad putukate reaktsiooninormide
ulatust, mis kirjeldavad nende genotiiiibi vdimekust toota erinevaid fenotiilipe vastavalt

erinevatele keskkonnatingimustele (Nijhout 2003).

Fenotiilibiline plastilisus avaldub, kui esineb geneetiliselt reguleeritud vastus keskkonnale
(Pigliucci 2001). Fenotiiiibilisel plastilisusel on potentsiaal tdsta organismi kohasust muutuvas
keskkonnas, sest see voimaldab isenditel muuta oma fenotiiiipi, et tosta ellujdamistdendosust
ja jarglaste arvu uues keskkonnas (Pigliucci 2001; Nijhout 2003; Fordyce 2006; Whitman &
Agrawal 2009). Fenotiiiibiline plastilisus vdib pdhjustada nii populatsioonisiseseid kui
populatsioonidevahelisi erinevusi ning fenotiiiibilise varieeruvuse ulatus soltub muuhulgas
koosluses osalevate organismide tihedusest ja omadustest, modjutades 10puks nende
koostoimete evolutsioonilisi tulemusi (Fordyce 2006). Fenotiiiibiline plastilisus méngib rolli
loodusliku valiku tugevuse ja suuna kujundamisel ning on seotud 6koloogiliste vastasmojude
ja nende evolutsiooniliste tagajirgede vahendamisega looduses (West-Eberhard 1989; Price jt
2003; Fordyce 2006). Kui mitmed isendid populatsioonis reageerivad keskkonnale sarnaselt,
siis vOib muutuda populatsiooni valdav fenotiilip (Fordyce 2006). Fenotiiiibiline plastilisus
vOib muuta organismi elukdigutunnuseid, kui esineb interaktsioon teiste organismidega,
nditeks roovluse oht mojutab nii populatsiooni morfoloogiat kui ka kditumist (Fordyce 2006).
Seda on vodimalik ndha lehetdide puhul, kellele hajutuspoliifenismi (ingl dispersal
polyphenism) ja tiiva morfoloogia muutuste itheks pohjuseks on rodvluse riski vihendamiseks

asukoha muutmine (Braendle jt 2006; Ogawa & Miura 2014).
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Fenotiilibiline plastilisus arvatakse tdstvat kohasust pigem muutuvas ehk heterogeenses
keskkonnas kui stabiilses, homogeenses keskkonnas (Agrawal 2001). Fenotiiiibilise
plastilisuse evolutsiooni piiravad plastilisuse hinnad, mis arvatakse olevat oluliste
okoloogiliste ja evolutsiooniliste tagajargedega (DeWitt jt 1998; Agrawal 2001). Eeldatavad
fenotiilibilise plastilisuse hinnad ja piirangud on nditeks energeetilised kulud, et luua
sensoorseid ja regulatoorseid plastilisuse mehhanisme, plastilisuse kujunemise kulud, info
kogumise kulud ja geneetilised kulud (Gotthard & Nylin, 1995; DeWitt jt 1998; Price jt
2003). Kui fenotiiiip ja keskkond ei sobi kokku, siis organismil on madal kohasus ja
organismil esinevad seetdttu dkoloogilised kulud (Agrawal 2001). Fenotiilibilise plastilisuse
kulud vdivad olla seotud ka Idivsuhetega, kus iihe tunnuse kohastumise tdusul teiste tunnuste
edukus ja kasulikkus langeb (Agrawal 2001). Nii 6koloogilised kui ka geneetilised piirangud

voivad looduslikul valiku suunda muuta (Agrawal 2001).

Kui fenotiiiibiline plastilisus viib diskreetsete vormide tekkeni on tegemist poliifenismiga
(West-Eberhard 2003). Poliifenismide puhul voib iiks genotiilip keskkonnatingimustest
lahtuvalt aluse panna kahele vdi rohkemale erinevale fenotiilibile (West-Eberhard 1989;
Nijhout 2003; Choudhuri 2011; Richard jt 2021). Poliifeenseid tunnuseid on mitmeid, nditeks
viarvus, morfoloogia, fiisioloogia, kditumine ja erinevused mitmetes elukdigutunnustes
(Karlsson & Johansson 2008; Nylin 2013; Freitak jt 2019; Esperk & Tammaru 2021).
Keskkonnasignaalid nagu temperatuur, fotoperiood, niiskus ja toidu kvaliteet mdjutavad
geeniekspressiooni, hormoonsignaale ja arengurada, mis viib erinevate fenotiitipide tekkeni
(Nijhout 2003; West-Eberhard 2003; Richard jt 2021). Samas on neil teguritel mitmetele
tunnustele ka otsene moju, eeldusel, et erinevad vormid on eksponeeritud erinevatele
keskkonnatingimustele, mis v3ib samuti viia vormidevaheliste tunnuste erinevuseni (Esperk jt
2013; Freitak jt 2019; Esperk & Tammaru 2021). Arvatakse, et iildiselt aitavad poliifenismid
siiski organismidel kohastuda erinevate keskkondadega ja tdsta kohasust, seetottu loetakse
poliifenismid enamasti adaptiivseteks (Shapiro 1976; Brakefield 1996; Brakefield & Frankino
2009).

Putukate evolutsiooniline edukus on ilmselt vihemalt osaliselt tingitud poliifenismidest, kuna
need on putukatel laialt levinud ja vdimaldavad areneda erinevates keskkondades erinevateks
fenotiiiipideks (Fordyce 2006; Simpson jt 2011). Putukatel on enam tdheldatud hajutus- (ingl
dispersal polyphenisms), Kasti- (ingl caste polyphenisms), faasi- (ingl phase polyphenisms) ja
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aastaajalisi poliifenisme (ingl seasonal polyphenisms) (Fordyce 2006; Simpson jt 2011;
Richard jt 2021).

Hajutuspoliifenism mdjutab organismi levikut, mistdttu tekivad erinevad levimisvdimega
fenotiiibid, mille tulemusena erinevad tiibade morfoloogia ja/voi lennulihased (Harrison
1980; Simpson jt 2011; Yang & Andrew Pospisilik 2019). Hajutuspoliifenism esineb mitmetel
sarnas- ja sihktiivalistel putukatel ning tavaliselt on hajutuspoliifenismi korral erinevus
putukate tiibades: nende pikkuses, kujus ja/voi lennulihaste massis (Harrison 1980; Zera &
Denno 1997; Simpson jt 2011). Hajutuspoliifenism tuleb esile muutuvates keskkondades, kus
efektiivsem levimisviis tOstab isendite kohasust ka uutes ning muutuvates keskkondades
(Yang & Andrew Pospisilik 2019). Lehetdide (Acyrthosiphon pisum) hajutus- ja
titvapoliifenism kujutab endast seda, et tiibadega isendid on kohastunud uude kohta
migreeruma ja seal paljunema, mittehajuvatel ehk tiibadeta isenditel esinevad aga
kohastumused, mis tdstavad nende paljunemisedukust stabiilsetes keskkonna kandevoimeni
mittejoudnud  oludes (Braendle jt 2006). Tiibade poliifenism esineb lehetdidel
keskkonnategurite mdjul, milleks on asustustihedus, peremeestaimede ja toidu kvaliteet,
temperatuur ja paevapikkus (Brakefield 1996; Braendle jt 2006; Brisson jt 2007; Yang &
Andrew Pospisilik, 2019). Lehetdidel on hajutuspoliifenismiks mitu pohjust: levimisvoime
suurendamine ja uute elupaikade leidmine, muutuvate keskkonnatingimuste ja ressurssidega
kohanemine, ré6vloomade ja parasiitide viltimine (Braendle jt 2006; Ogawa & Miura 2014).
Lisaks nendele pohjustele aitab suurest populatsioonist lahkumine ja vidiksema
asustustihedusega koloonia loomine vdhendada suures populatsioonis erinevaid negatiivseid
mojusid nagu ressursside ammendumine, suurenenud konkurents ja jddkainete kuhjumine

(Braendle jt 2006; Ogawa & Miura 201).

Kastipoliifenism esineb peamiselt sotsiaalsetel kiletiivalistel, kuhu kuuluvad sipelgad,
mesilased, herilased ja termiidid (Simpson jt 2011). Kastipoliifenismide puhul esinevad
morfoloogilised, fiisioloogilised ja kéitumuslikud erinevused organismide vahel, mis
voimaldavad erinevatesse kastidesse kuuluvatel isenditel efektiivsemalt 14bi viia erinevaid
toiminguid (toidu otsimine, koloonia kaitsmine, poegade eest hoolitsemine vdi paljunemine)
ja suurendavad nii kogu koloonia toimimise tdhusust (Oster & Wilson 1978).
Kastipoliifenismi vdivad modjutada toitumine, temperatuur ja feromoonid (Oster & Wilson

1978; Wheeler 1986). Niiteks meemesilaste (Apis mellifera) kastipoliifenism tuleneb neile
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vastseperioodil todliste poolt antud toidust, mis midrab, kas neist areneb todline voi

kuninganna (Shuel & Dixon 1960; Yang & Andrew Pospisilik 2019).

Faasipoliifenism (ingl phase polyphenism) on poliifenismi ekstreemne vorm, sest see holmab
korraga mitmeid suuri muutusi fenotiiiibis, kditumises ja fiisioloogias populatsiooni erinevate
vormide (nn faaside) vahel (Simpson jt 1999; Simpson jt 2011). Faasipoliifenism on sdltuv
asustustihedusest ning vastavalt sellele arenevad kas solitaarse (madala asustustiheduse
korral) voi gregaarse (korge asustustiheduse korral) faasi esindajad (Applebaum & Heifetz
1999; Simpson jt 1999; Song & Wenzel 2008; Simpson jt 2011). Gregaarse ja solitaare faasi
esindajad erinevad iiksteistest varvuse, morfoloogia, arengukiiruse, viljakuse, metabolismi ja
kéditumise poolest (Applebaum & Heifetz 1999; Simpson & Sword 2009). Kéitumuslike
muutuste kiirus soltub sellest, millises suunas vormide muutus toimub: solitaarse faasi
esindajal gregaarsele vormile iseloomuliku kditumise kujunemiseks kulub pool tundi kuni neli
tundi, vastupidine protsess on aga pikaajalisem, muud tunnused nagu morfoloogia ja virv ei
muutu peale algse faasi vdljakujunemist (Applebaum & Heifetz 1999; Simpson & Sword
2009). Poliifenism toimub iiksikindiviidil, kuid selle mdju voib ulatub riihmade ja
populatsioonide kditumiseni (Simpson jt 2011). Faasipoliifenismi kodige tuntumad niited
esinevad sihktiivalistel (Orthoptera) ehk rohutirtsudel, réndtirtsudel ja ritsikatel (Song &
Wenzel 2008; Simpson jt 2011). Réndtirtsul (Locusta migratoria) on solitaarne vorm rohelist
varvi, aeglase litkumisega, viljakam ja iiksildase eluviisiga, gregaarne vorm on kollakaspruuni
varvi, vihemviljakas, litkuvam ja elab suuremates populatsioonides (Simpson & Sword 2009;

Sword jt 2010).
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3. Aastaajaline poliifenism liblikalistel

Aastaajaline poliifenism on fenotiiiibilise plastilisuse vorm, mis on putukate seas laialt levinud
ja kus lithiealiste organismide pdlvkonnad esinevad erineval ajal ning erinevad
morfoloogiliste, flisioloogiliste, kditumuslike vdi muude tunnuste poolest (Shapiro 1976;
Simpson jt 2011; Yang & Andrew Pospisilik, 2019). Aastaaegade vahetumisega kaasnevad
paljudel liblikalistel muutused tiibade virvuses ja kirjas, silmalaikudes, kehamassis ja
-proportsioonides ning arengus (Brakefield & Larsen 1984; Tauber jt 1986; van der Burg &
Reed 2021). Lisaks nendele tunnustele on tdheldatud ka erinevusi liblikaliste rodvikute ja
nukkude virvuses, mitmetes elukdigutunnustes ja migratsioonis (Friberg & Karlsson 2010;
Oostra jt 2011; Tong jt 2021; van der Burg & Reed 2021). Parasvodtme paiksetel putukatel
esineb tihti aastaajaline poliifenism, et keskkonnatingimuste muutustega toime tulla
(Brakefield & Reitsma 1991) ning liblikad on i{ihed enim uuritud organismid aastaajaliste
poliifenismide puhul, kuna nende eluaeg on lithike ja seetdttu on vdimalik uurida mitmeid

polvkondi (Shapiro 1976; Freitak jt 2019).

Aastaajalisi poliifenisme esile kutsuvad tegurid/signaalid on keskkonnamuutused, seega on
tegemist fenotiilibilise plastilisuse {ihe vormiga (Brakefield 1996) ning juba ks
keskkonnateguri muutus voib mdjutada mitmete populatsioonide fenotiiipi (Whitman &
Agrawal 2009). Pohilised signaaltunnused, mida organism tajub ja mis kdivitavad indiviidi
arengu saabuval aastaajal esinevaks vormiks, on pédevapikkus (fotoperiood) ja temperatuur
ning nende koosmdju, aga nendeks vodivad olla ka niiskus, toidu kvaliteet, asustustihedus ja
roovlus (Gotthard 2008; Tauber jt 1986). Keskkonnategurid nagu paevapikkus, temperatuur ja
toidu kvaliteet kas tdlgendatakse putuka poolt signaaliks, mis kdivitab vastuse eesootavate
keskkonnatingimuste osas (ennetav plastilisus ehk ingl anticipatory plasticity), vdi voivad
erinevused keskkonnatingimustes mojutada pdlvkondi otseselt (otsene keskkonnamdju, ingl

responsive plasticity) (West-Eberhard 2003; Richard jt 2021; van der Burg & Reed 2021).

Péaevapikkus on korgetel laiuskraadidel usaldusvddrne fenoloogia moodt, mis kirjeldab
aastaaegade muutust, pikkust ja teisi parameetreid, kuna selle nditajad ei varieeru liihiajaliselt
nagu temperatuuril ja niiskusel (Solensky & Larkin 2003; Bradshaw & Holzapfel 2008).
Seetdttu mitmed (parasvootme) liblikalised sobitavad kasvu ja arengut pdevapikkusega
(Tauber jt 1986; Bradshaw & Holzapfel 2008). Paevavalguse kestvuse ja intensiivsuse tottu
voivad tekkida poliifenismid tiibade virvuses, kehasuuruses ja arengukiiruses (Tauber jt
1986). Ndiiteks kui pdikesevalgust on vihem, siis enamasti liblikaliikidel arenguaeg litheneb
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(Brakefield & French 1999; Roff 2002; Gotthard 2004; Gotthard 2008, aga vt vastupidiseid
ndideid Nylin jt 1989; Esperk & Tammaru 2021), seega liihem péevapikkus kiirendab
putukate arengut, et nad saaks valmistuda talveks ja diapausiks (Nylin & Gotthard 1998;
Gotthard 2004; Bradshaw & Holzapfel 2008; Gotthard 2008).

Tavaliselt on poliifenismide pédstikuks pédevapikkuse ja temperatuuri koosmdju (Shapiro
1976; Tauber jt 1986, Nijhout 2003; Brakefield & Frankino 2009). Seega on temperatuur teine
oluline arengutee mojutegur, mis ka liblikaliste litkidel mdjutab arenguetapi fenotiiiibiliste
tunnuste avaldumist nagu vastsete arengut, nukkumist ja valmiku nukust vdljumise aega
(Sybil & Atkinson 1994; Gotthard 2008; Leimar 2009). Lisaks v3ib temperatuur mdjutada
pigmentatsiooni, tiivakirja ja kehasuurust (Sybil & Atkinson 1994). Temperatuuri mdju on
liigiti erinev, kuid tihti kdivitab temperatuur hormonaalseid ja geneetilisi vastuseid, mis viib
erinevate fenotiilipide véljakujunemiseni erinevatel pdlvkondel voi vormidel, mis voivad anda
kohasuse ja/vai adaptiivseid eeliseid, nagu parem kamuflaaz, termoregulatsioon voi suurem
viljakus (Sybil & Atkinson 1994; Leimar 2009). Vastsete areng on temperatuurist otseselt
mojutatud, kuna korgemad temperatuurid enamasti lithendavad arenguaega ja viivad
viiksemate l0ppmoOdOtmeteni, madalamad temperatuurid pikendavad arenguaega ja

suurendavad 16ppsuurust (Angilletta & Dunham 2003; Walters & Hassall 2006; Leimar 2009).

Liblikaliste aastaajalist poliifenismi ehk liblikatiibade mitmekesised virvimustrid arvatakse
tihti olevat vastus roovlusele, et saaklooma médrkamist viltida ja/voi looduslikke vaenlasi
petta ehk roovlus voib soodustada spetsiifiliste tiibade viljakujunemist, suurendades teatud
virvuse ja tiivakirjaga isendite kohasust (Brakefield & French 1999; Joiris jt 2010).
Poliifeensete liblikate talvituva vormi pikem eluiga voib olla seotud immuunsiisteemi
aktiivsuse suurenemisega, mis viitab sellele, et looduslike vaenlaste (patogeenide) risk voib
luua valikusurve investeerimaks rohkem immuunkaitsesse (Freitak jt 2019). Seega looduslike
vaenlaste surve ei modjuta ainult liblikaliste morfoloogilisi tunnuseid, vaid ka fiisioloogilisi

reaktsioone (Gotthard 2000).

Populaarseteks aastaajalise poliifenismide uurimise mudelorganismideks on kujunenud
Louna- ja Kesk-Aafrikas elavad Bicyclus perekonda kuuluvad liblikaliigid (Brakefield &
French 1999; Brakefield jt 2007) ja ndgeseliblikas (Araschnia levana) (Freitak jt 2019;
Baudach & Vilcinskas 2021; Esperk & Tammaru 2021). Jiargnevalt tutvustatakse nende

liblikate poliifenismiuuringuid ldhemalt.
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Putukate vérvusel on mitu funktsiooni nagu kaitsevirvus, suguline dimorfism,
ultraviolettkiirguse ehk UV-vastane kaitse, termoregulatsioon ja immuunvastus, seetdottu on
raske tdpsustada, milline funktsioon neist mitmest mojutab iihte kindlat tiivakirjaelementi
(Gotthard 2008; Thalainen & Lindstedt 2012; Tong jt 2021; Medina jt 2020). Bicyclus
anynana aastaajalised vormid on seotud temperatuuri erinevustega vihma- ja kuivaperioodil
(Brakefield & Larsen 1984; Brakefield & Reitsma 1991; Brakefield 1996). B. anynana
poliifenismide erinevus avaldub vihma- ja kuivaperioodi vahetusel, mil temperatuur langeb
ning keskkond muutub kuivemaks ja lehed, millel Bicyclus liblikad puhkavad, muutuvad
rohelisest tumedamaks ja pruunikamaks, mistottu ka liblikate vdlimus muutub vastavalt

(Brakefield & Reitsma 1991; Brakefield & Frankino 2009; Simpson jt 2011).

Erinevate fenotiilipideni viivad arengurajad kiivitab Bicyclus perekonna liblikatel vastsete
vilmase kasvujirgu ajal kogetav temperatuur: temperatuuril 27 °C areneb vastsest
vihmaperioodi vorm ning 20 °C juures kuiva aastaaja vorm (Oostra jt 2011; Simpson jt 2011).
Brakefield jt (2007) 1dbiviidud eksperiment kinnitas, et silmalaikude fenotiiiibiliste erinevuste
kujunemine on suurel osal iseseisev muudest visuaalsetest tunnustest nagu tiivamustri ja
kehastruktuuride areng ning silmalaikude asukoht, arv, suurus ja areng mairatakse vidhehaaval
arengu kiigus (Brakefield jt 2007). Liblikaliste tiibadel on pisikesed soomused ning nende
asetus erineb liigiti ja vOib olla véiga varieeruv dorsaalsetel ja ventraalsetel tiivapooltel
(Brakefield & French 1999). On leitud, et liblikaliste tiibade mustreid ja vdrve kontrollib
spetsiaalne ala tiival, fookus (ingl foci), mis sisaldab endas informatsiooni, kus
liigispetsiifilised mustrid tekkima peavad, ning need fookused stimuleerivad iimbritsevaid
epidermirakke, et need pigmenti silinteesima hakkaksid ja moodustuks silmalaik (Nijhout
1980; French & Brakefield 1995; Brakefield jt 2007; Oostra jt 2011). Fookused tekivad
liblikalistel nukustaadiumis (Nijhout 1980; French & Brakefield 1995). Silmalaike on palju
uuritud nii Bicyclus perekonna liikidel kui teistel liblikalistel ning neil on leitud oluline roll

roovluse vihendamises (Brakefield & Reitsma 1992; Brunetti jt 2001; Lyytinen jt 2004).

Nogeseliblikal (Araschnia levana) esineb kaks pdlvkonda aastas: diapauseeruv ehk talvituv
levana vorm, mille valmikud lendavad kevadel ja mille tiivad on oranzid mustade laikudega
ning otsearenev ja suvel lendav tumedam, must-valge mustriga prorsa vorm (Freitak jt 2019;
Baudach & Vilcinskas 2021). Nogeseliblika aastaajalistel vormidel on erinevus lisaks
tiivavérvile ja -mustrile kehasuuruses ja -massis: nogeseliblika talvituv vorm on mddtmetelt

vdiksem kui otsearenv vorm (Fric & Konvicka 2002; Esperk & Tammaru 2021). Suuremad
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mootmed ja vdOimsamad lennulihased annavad otseareneva vormi suvel lendavatele
valmikutele eelise, tehes neist paremad levijad kui kevadel lendava talvituva vormi esindajad,

kes on paiksemad (Fric & Konvicka 2002; Friberg & Karlsson 2010).

Harva esineb aastaajalisi poliifenisme rodvikutel, kuid Nemoria perekonna vaksiklased on
tuntud erand, kus erinevate polvkondade ro6vikud mimikeerivad peremeestaime erinevaid osi
(Green 1989; Simpson jt 2011). Nemoria arizonaria on spetsialiseerunud mitmele
tammeliigile (peamiselt Quercus arizonica ja Quercus emoryi) ning selle liigi roovikud
mimikeerivad kevadel tammeurbasid ja suvel puuoksi (Green 1989; Green 1996; Simpson jt
2011). Poliifenismi pédstikuks on siin puulehtede toitainesisalduse muutumine — kevade
korgema toitainetesisaldusega lehed viivad wurbasid meenutava vormi kujunemiseni,

madalama kvaliteediga toit suvel paneb aluse oksa mimikeerivale vormile (Green 1989).
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4. Poliifenismide adaptiivsus

Kohastumus (ingl adaptation), samuti tuntud kui adaptiivsus, on muutus fenotiiiibis, mis tekib
stabiilses keskkonnas kauakestva evolutsiooni ja loodusliku valiku tulemusena ning on
organismile kasulik, tdstes kohasust (Stearns 1992; Gotthard & Nylin 2004; Fordyce 2006;
Bradshaw &  Holzapfel 2008). Kohastumine aitab organismil iimbritsevas
keskkonnatingimustega toime tulla ja edukalt paljuneda (Gotthard & Nylin, 1995; Nylin
2013). Looduslik wvalik eelistab erinevates keskkondades erinevaid omadusi, mis viib
kohastumuslike variatsioonideni liikide, populatsioonide ja sugude vahel (Gotthard 2008).
Muutuseid putukate kiditumises, flisioloogias ja morfoloogias aastaaegade muutumisel ehk
aastaajalisi poliifenisme peetakse iildiselt adaptiivseks vastusteks, kuid selgeid kinnitusi selle
kohta on vdhe (Nijhout 1999; Gotthard & Nylin 1995; Nylin 2013; Freitak jt 2019; Esperk &
Tammaru 2021). See on pdhjustatud asjaolust, et plastilised vastused voivad olla nii
adaptiivsed kui ka mitteadaptiivsed ja bioloogiliste, keemiliste voi fiilisikaliste protsesside
tagajirjed (Stearns & Hoekstra 2000). Tihti on adaptiivsete ja mitteadaptiivsete mojude

eristamine aga keeruline (Nylin 1991).

Keskkonnategurid, nagu temperatuur, toidu kittesaadavus, asustustihedus ja roovlus, on
indiviidi kohasuse seisukohalt keskse tdhtsusega (Gotthard 2008; Tauber jt 1986). Enamus
organisme, putukad sealhulgas, on evolutsioneerunud neid signaale tajuma ja ldbima
fiisioloogilisi, morfoloogilisi ja kditumuslikke muutusi, mis konkreetsetes oludes tagavad
korgema kohasuses (Tauber jt 1986; Leimar 2009). Mairamine, kas tegemist on adaptiivse voi
mitteadaptiivse tunnusega on keeruline, kuna keskkonna mehhanismid, mis pdhjustavad
fenotiiiibilise variatsiooni on viga sarnased geneetiliste variatsioonidega ja seetdttu pole
keskkonnast pohjustatud variante sageli lihtne eristada geneetiliselt indutseeritud variantidest
(Gotthard & Nylin 1995; Nylin 1999). Samuti on raske vahet teha keskkonnategurite otsese
moju (mis ei pruugi olla adaptiivne) ja nende signaaltunnuse kasutamise (ennetav plastilisus,

mis on enamasti adaptiivne) vahel (Simpson & Sword 2009; Esperk jt 2013).

Plastilisuse tiilibi alusel on voimalik hinnata, kas tunnus on tdenioliselt adaptiivne vOi mitte
(Whitman & Agrawal 2009; Esperk & Tammaru 2021). Plastilisus jagatakse peamiselt
kaheks: ennetav plastilisus (ingl anticipatory plasticity), kus poliifenism on ajendatud otsusest
enne vastavate keskkonnatingimuste saabumist, nditeks talvituva vormi arenguraja
kdivitamine enne talve ja pdlvkondadevahelised erinevused, mis tulenevad hooajaliselt

varieeruva keskkonna otsesest mojust (ingl responsive plasticity) (Whitman & Agrawal 2009).
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Ennetav plastilisus on arvatavasti alati v3i peaaegu alati ka adaptiivne, otsene keskkonnamdju
vOib aga olla ka mitteadaptiivne (Whitman & Agrawal 2009). Adaptiivne fenotiilibiline
plastilisus voib tunduda kui ideaalne evolutsiooni valem, kuid organismid ei saa laiendada
oma levikut igasse keskkonda, sest plastilisusel on omad Okoloogilised ja genotiiiibilised
piirangud, mis takistavad kohasuse Idpmatut tdusu, samuti ei ole organismid vdimelised

jark-jargult aina kohasemat fenotiitipi tootma (DeWitt jt 1998; Agrawal 2001).

Esineb mitmeid vastandlikke arvamusi ja vastuolulisi tulemusi selles osas, kas poliifenismid
on adaptiivsed vOi mitteadaptiivsed ning selle peamiseks pdhjuseks on adaptiivsuse kinnituse
vihesus. Gotthard ja Nylin (1995) uuring on iiks ndide, kus esineb tdendeid poliifenismi
adaptiivse olemuse kohta: autorid védidavad, et adaptiivne plastilisus, sealhulgas poliifenism,
voimaldab organismidel muutuvate keskkondadega toime tulla ja oma sobivust optimeerida
ning toovad nditeid erinevatest taksonitest. West-Eberhard (2003) mainib, et teatud
kontekstides voib olla poliifenism mittekohastumisvoimelised ning poliifenismi kohastumine

s0ltub konkreetsetest 6koloogilistest ja evolutsioonilistest teguritest.

Elukéik (ingl life history) hdlmab kohasuse seisukohalt olulisi omadusi (elukdigutunnused)
organismi elus (Nylin & Gotthard 1998; Kliman 2016). Elukdigutunnused on nditeks elumus,,
kehasuurus, vastseperioodi ja valmikuperioodi pikkus, sugukiipsuse saavutamise aeg, jirglaste
arv ja kvaliteet, immuunvastuse tugevus ja veel mitmed teised olulised omadused, mille
kombinatsioonidega on vdimalik ennustada ja analiilisida organismi elukdigu optimaalsust
(Stearns 1992; Kliman 2016). Elukdiguteooria alusel on elukdigutunnuste viirtused piiratud
16ivsuhetega (ingl trade-off) elukdigutunnuste vahel (Roff 2002), millest tuntumad on
16ivsuhe paljunemise ja ellujidmuse vahel ning, jérglaste arvu ja suuruse vahel (Stearns
1992). Loivsuhe esineb siis, kui muutus iihes tunnused tdstab kohasust, aga samaaegselt
langetab teise tunnuse kohasust (Stearns & Hoekstra 2000). Ldivsuhe koosneb nii
geneetilisest kui fenotiilibilisest aspektist, mdjutades evolutsiooni ja need vdivad varieeruda

keskkonnamuutustega (Roft 2002).

Aastaajalised poliifenismid on heaks mudeliks uurimaks organismide elukdigutunnustega
seotuid 10ivsuhteid (Freitak jt 2019). Aastaajaliste poliifenismide puhul on tegemist
diskreetsete fenotiiiipidega (Brakefield 1996; West-Eberhard 2003; Richard jt 2021), kuid
polvkonadevahelised erinevused vodivad ilmneda ka pidevates tunnustes (niiteks kehasuurus,

immuunvastuse tugevus) (Roff 2002). Kuna selliseid pdlvkondadevahelisi erinevusi vdivad
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pohjustada nii otsesed keskkonnamdjud kui adaptiivne vastus, tuleks analiiiisida

polvkondadevahelite erinevustega elukdiguomadusi eraldi.
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5. Liblikaliste aastaajaliste vormide elukaigutunnuste erinevuse

adaptiivsus

5.1 Adaptiivsuse hindamine

Saamaks iilevaadet aastaajaliste poliifenismide kohta liblikalistel ja selgitamaks poliifeensete
tunnuste adaptiivset tausta otsiti teemakohaseid teadusartikleid otsingumootorist Google
Scholar. Esmalt kasutati otsingufraasi “seasonal polyphenism*” Lepidoptera, kuid see piiras
tulemuslike allikate leidmist, mis késitleks teemasid nagu adaptiivsus ja ennetav plastilisus.
Seejarel viidi 1dbi lisaotsingud mairkfraasidega “seasonal polyphenism*” Lepidoptera
adaptive ja “seasonal polyphenism*” Lepidoptera adaptiveness ning otsiti lisaallikaid leitud

toodes viidatud uuringutest.

Poliifeensete tunnuste adaptiivsust on keeruline otseselt hinnata, kuid selleks, et otsustada, kas
liblikate aastaajaliste vormide erinevad elukdigutunnused on adaptiivsed voi keskkonnast
tulenevad, saab siiski kasutada mitmeid kriteeriume. Esiteks autori(te) hinnang ehk
tulemuste/vaatluste/uuringu alusel on viidetud, et tunnuse erinevus(ed) on kohastumusliku
taustaga. Teiseks, annab ennetav plastilisus organismidele voime kohandada oma fenotiitipi
prognoositavatele muutustele keskkonnas enne muutuste tegelikku toimumist, mis voib olla
oluline strateegia, kui eksisteerivad etteaimatavad hooajalised voi tsiiklilised muutused
(Gotthard & Nylin 1995; DeWitt jt 2001). Ennetavad reaktsioonid annavad eelise,
voimaldades organismidel olla tulevasteks véljakutseteks paremini ette valmistatud (Gotthard
& Nylin 1995; DeWitt jt 2001). Kolmandaks viitab adaptiivsusele ka see, kui laboris, kus
menetlusriihmade keskkond erineb ainult signaaltunnuse (nditeks pdevapikkuse) poolest,
saadakse looduslikes tingimustes esinevate vormidega sarnased tulemused. Neljandaks saab
adaptiivseks lugeda olukorda, kus elukdigutunnuste erinevus aastaajaliste vormide vahel ei ole
keskkonnamdjuga seletatav, nditeks madalamast toidu kvaliteedist toituval vormil on
suuremad kehamdotmed (Teder jt 2010). Viiendaks viitavad adaptiivsusele poliifenismi
hind/kulu ja 16ivsuhted, kus iiks vorm/tunnus tuleb teise vormi/tunnuse arvelt (Stearns, 1992;
Agrawal 2001). Niiteks Karlsson ja Johansson (2008) uuringus selgus, et naeriliblika (Pieris

napi) puhul on lendamisvdime ja viljakus negatiivselt seotud (Tabel 1).
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5.2 Tulemused liblikaliste elukiigutunnuste erinevuste adaptiivsuse kohta

Bakalaureusetod otsingu tulemusena leiti 13 t66d 13 liigi kohta, mis kisitlesid liblikate
aastaajalise poliifenismi adaptiivsust (Tabel 1). Leitud uurimustest iihes t66s nédidati veenvalt
poliifeensete elukdigutunnuste adaptiivsust, iiheksas t66 tulemuste puhul saab kasutatud
kriteeriumite alusel hinnata, et tdendoliselt on tegemist adaptiivse erinevusega. Voimalik
otsene keskkonnamdju leiti iihes t60s iihe liigi (orasheinasilmik) puhul. Kolmes uuringus
kolme liigi kohta oli vastuolulisi tulemusi, kus poliifeensed tunnused olid seletatavad nii

otsese keskkonnamdojuga kui ka adaptiivsusega (Tabel 1).

Tunnus, mida enamus uuringud kajastasid, oli kehasuuruse ehk kehamodtmete ja/voi massi
erinevused aastaajalistel pdlvkondadel: neid uurimusi oli kokku 5 ja neis oli kajastatud 9 liigi
info (Tabel 1). Teder jt (2010) uuring keskendus vastsete/ro6vikute kehamassi erinevustele
polvkondade vahel, uuringus kaheteistkiimnest uuriti ainult nelja liik, nendeks on vaksiklaste
(Geometridae) sugukonna liigid: tume-kuuvaksik (Selenia tetralunaria), harilik kuuvaksik
(Selenia dentaria), harilik oblikavaksik (7imandra comae) ja niidu-kidadolane (Xestia
c-nigrum). Kuna nende liikide talvituv pdlvkond oli vaatamata madalamale toidu kvaliteedile
hilissuvel ja siigisel suurem suve omadest, saab sellist tulemust lugeda pigem adaptatiivsele
taustale viitavaks, sest elukdigutunnuste erinevus aastaajaliste vormide vahel ei ole
keskkonnamdjuga seletatav. Esperk & Tammaru (2021) uuring ndgeseliblika nukumassist
andis kahte laadi tulemusi, kus elukdigutunnuse erinevusi saaks kirjeldada nii keskkonna
otsese modjuga, kuna ndgeseliblika prorsa vormi suuremad mdotmed levana vormist on
ilmselt pohjustatud keskkonna otsesest mdjust (Esperk jt 2013). Samas saab tulemusi seletada
ka adaptiivsusega, sest autorid mainivad, et ndgeseliblika pdlvkondadevahelised erinevused
suuruses ja kasvukiiruses pohinevad suuresti ennetaval plastilisusel ja seetottu on ilmselt
tegemist aastaajalise kohastumisega. Peamiseks kehasuuruse ja -moddtmete erinevuste
pohjuseks on ilmselt rodvlusriski vdhendamine, talve iileelamine voi talvitumiseks
valmistumine, kuid voib esineda ka 16ivsuhe kehasuuruse ja eluea vahel. Orasheinasilmiku
(Pararge aegeria) kehamoOotmete erinevused on ilmselt eeskétt tingitud otsesest
keskkonnamojust, kuna talvituva vormi isendite vidiksemad mddtmed ja mass ning
otseareneva vormi suuremad mdotmed on seletatavad temperatuuri ja toiduressursside

aastaajaliste erinevustega (Nylin jt 1989).

Orasheinasilmikul uuriti arenguetappide kestvust ja vastse kasvukiirust: orasheinasilmiku

talvituval vormil on aeglasem kasvukiirus, pikem vastsestaadium ja pikem nukustaadium,
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otseareneval vormil on kiirem kasvukiirus, lithem vastsestaadium ja liihem nukustaadium
(Nylin jt 1989). Uuringus pdlvkondadevaheliste arenguetappide kestvuse ja vastse
kasvukiiruse erinevuse kohta adaptiivset tausta ei mainitud, kuid toodi vélja, et erinevatel
tunnustel esineb ennetav plastilisus ja liblikal on adaptiivne vastus paevapikkusele ja
temperatuurile. Nende tulemuste alusel on orasheinasilmiku kasvukiiruse ning vastseperioodi
ja nukuperioodi pikkuste pdlvkondadevahelised erinevused tdendoliselt kohastumuslikud,
kuna talvituva vormi pikem vastsestaadium vdimaldab juba enne talve saabumist talveks
valmistuma hakata. Seega voOivad sama liigi aastaajaliste vormide erinevused
elukdiguomadustes olla kas otsese keskkonnamdju tulemus voi adaptiivse taustaga. Samas
vastseperioodi talvituva vormi aeglasem kasv ja pikem vastsestaadium vdivad olla seletatavad
ka otsesese keskkonnamodjuga, kuna neil on kehvem toidu kvaliteet, seega vdib
arenguetappidel ja kasvukiirustel esineda nii adaptiivne kui otsese keskkonnamdju seletus
(Freitak jt 2019, Esperk & Tammaru 2021). Pddsusabal Papilio xuthus (Komata & Sota 2017)
uuriti ka vastsete arenguperioodi erinevusi talvituva ja otseareneva vormi vahel ning selle
liblika puhul on erinevus (kevadel on kiirem vastse kasvukiirus, suvel aeglasem vastse

kasvukiirus) samuti toenéoliselt adaptiivne, aidates liblikal valmistuda talvitumiseks.

Tiivavdrvi ja tiivakirja erinevus podlvkondade vahel ilmnes kahes uurimuses kahe liigi
(ndgeseliblikas ja monarhliblikas) kohta, nende puhul on arvatavasti tegemist
elukdigutunnuste adaptiivse erinevusega vormide vahel (Thalainen & Lindstedt 2012;
Solensky & Larkin 2003). Samas on molema liblika poliifenismil erisugune kohastumise
olemus: monarhliblikad on tegu termoregulatsiooni ja/vdi rodvluse riski vihendamisega ning
ndgeseliblika vormide vidrvi erinevuse adaptiivhe olemus on veel vidlja selgitamata, kuid
Thalainen & Lindstedt (2012) ei leidnud seost pdlvkondade vérvi erinevuste ja rodvluse vahel.
Tiiva silmalaikude kohta leiti {iks uuring, kus uuritavaks liigiks oli Bicyclus anynana ning
autorid (Lyytinen jt 2004) jéreldasid, et tunnus on suure tdendosusega adaptiivne ja

kohastumise olemus on kaitsta liblikat r66vluse eest.

Aastaajaliste pdlvkondade immunoloogilise erinevuse kohta oli tehtud iiks uuring, mis
jareldas, et immuuntulemuste erinevused vdivad tuleneda (talvituvate) isendite eeldatavast
pikaealisusest ja tegu on ennetava plastilisuse (ehk adaptiivse olemusega) vastusega
patogeenide ajalistele kdikumistele keskkonnas. Tépsemalt uurisid Freitak jt (2019), kuidas
muutub ndgeseliblika talvituva levana ja otseareneva prorsa vormi liiitiline aktiivsus ja

enslitimi fenoloksidaasi (ingl phenoloxidase (PO)) aktiivsus ning eri vormide isendite mass.
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Fenooloksiidaasi ensiilimiga saavad selgrootud end kaitsta vigastuste ja patogeenide eest
(Gonzalez-Santoyo & Coérdoba-Aguila 2012), kuid see on kulukas ja seetdttu tekib negatiivne
seos immuunsusnditajate ja nuku massi vahel (Freitak jt 2019). Seega levana vormi
vidiksemad modtmed ja pikenenud eluiga voivad olla seotud suurenenud immuunkaitsega,
kuna talvituva vormi esindajad puutuvad pikema eluea tottu rohkem patogeenidega kokku ja
kdrgema immuunsus saavutamine annab levana vormile suvel kohastumusliku eelise

patogeenide vastases kaitses.

Ainuke uuring vormi/fenotiitibi valiku kohta eri aastaaegadel oli Nemoria arizonaria
roovikutel. Kevadel meenutab rodvik toidutaime urba ja suvel on réovikud okstega sarnased.
Green (1989) leidis, et poliifenimsi signaaliks pole fotoperiood ja/vdi temperatuur, seega
hilisemas uuringus (1996) kontrollis ja leidis ta kinnituse hiipoteesile, et morfoloogilisi
erinevusi kéivitavaks signaaliks on sel liigil aastaajaliselt varieeruv toitumine. Toitumisel on
sel liigil ilmselt signaali, mitte otsese moju roll, andes vastsele mérku, missuguse fenotiiiibi
omandamine tagab suurima kohasuse vastaval aastaajal. Aastajaliste vormide morfoloogilised
erinevused on sel liigil adaptiivsed, kuna vormid on kriiptilised erinevatel aastaaegadel,
mistottu sulanduvad ro6vikud iimbritsevasse keskkonda ja ei paista rodvloomadele nii hésti

silma.

Lennuvdimet ja levikut kajastasid kaks uuringut kahe liigi, naeriliblika (Pieris napi) ja
ndgeseliblika kohta. Nogeseliblika otseareneval vormil on pikema kestvusega lennud, kui
talvituval vormil, vilja arvatud kdige korgemal temperatuuril (25 C), seal olid tulemused
vastupidised. Friberg & Karlsson (2008) arvavad, et lennuvdime erinevused Araschnia levana
aastajaliste vormide vahel on adaptiivse olemusega, mis aitavad talvituvatel liblikatel
paremini talve iile elada, kuid seda lennulihaste massi ja lennuvdime vihenemise hinnaga.
Naeriliblika esineb samasugune néhtus: talvituv vorm on lithema lennukestvusega ja suve
vorm pikemaga, uurimuse autorid (Karlsson & Johansson 2008) eeldavad, et tegemist on

16ivsuhtega lendamisvdime ja viljakuse vahel ning et see poliifeenne tunnus on adaptiivne.

Naeriliblikal uuriti munatoodangu erinevust pdlvkondade vahel ning leiti, et talvituva
poOlvkonna isendite viljakus (munetud munade arv) oli suurem kui otseareneval pdlvkonna
isenditel. Selline tulemus viitab sellele, et lennuvdime ja munade munemise vahel esineb
16ivsuhe, kus talvituv pdlvkond, millel on vihenenud lennuvdime, investeerib rohkem
ressursse munatoodangusse ja paljunemisse kui lennuvdimekusse. Viljakust uuriti ka

viike-kdrbtiival (Polygonia c-album), kuid nendel liblikatel oli kevadel madalam
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munatoodang. Seega viljakuse ja munade arvu kohta oli kaks uuringut, millest iiks
(naeriliblikas) on tdendolise adaptiivse olemusega, kuna esineb negatiivne seos viljakuse ja
mingi muu elukdigutunnuse vahel ja teine uuring (viike-kérbtiib), kus kevade madalam
munatoodang voib tuleneda ldivsuhtest viljakuse ja eluea vahel, kuid ka talvitumise otsest

(negatiivsest) keskkonnamdjust.

Bakalaureuset6os leitud tulemused kinnitavad arvamust, et aastaajaliste vormide vahelised
erinevused elukdigutunnustes on valdavalt adaptiivsed (9 uurimuse tulemustes 13st leiti
sellele vdhemalt kaudset kinnitust). Samas on aastaajaliste vormide erinevusi ja
elukdigutunnustes uuritud veel véhestel liikidel ning uuringud on peamiselt keskendunud
mudelliikidele, nditeks Bicyclus anynana ja ndgeseliblikas. Poliifenismide seas esineb ka
otsest keskkonnamoju ja adaptiivsuse hinnang pohineb kaudse(te)l tdendi(te)l ning
adaptiivsuse olemus on harva 10puni selge. Seega, teemakohased edaspidised uuringud on

kindlasti vajalikud.
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Kokkuvote

Poliifenism on ndhtus, mis esineb paljudel organismidel, kus iiks genotiiiip paneb aluse kahele
vOi enamale fenotiilibile. Aastaajaline poliifenism on fenotiiiibilise plastilisuse vorm, kus
fenotiitibide erinevus on vastavuses aastaaegade muutusega. Aastaajaline poliifenism
viljendub liblikalistel tiivavérvis ja -kirjas, silmalaikudes, kehamassis ja -proportsioonides,
aga ka mitmetes muudes elukdigutunnustes. Aastaajaliselt poliifeensete liblikate pdlvkonnad
erinevad kehasuuruse, arenguperioodi kestuse, kasvukiiruse, viljakuse ja immuunvastuse
tugevuse poolest.  Aastaajalisi  poliifenisme  pdhjustavad peamiselt erinevused
keskkonnasignaalides nagu pidevapikkus ja temperatuur, harvem toidu kvaliteet ja
niiskus/sademed. Liblikate aastaajalisi poliifenisme on pikalt peetud kohastumuslikeks ehk
adaptiivseteteks. Poliifenismi adaptiivsust viitavad kinnitused on nditeks ennetav plastilisus,
poliifenismi hind ja kulu, kui elukédigutunnuste erinevus aastaajaliste vormide vahel ei ole
keskkonnamdjuga seletatav. Samas on poliifenismide adaptiivsust demonstreerivaid uuringuid

véhe ja puuduvad liksikuurimuste tulemusi siinteesivad t60d.

Bakalaureuset6d eesmaérgiks oli anda esmalt iilevaade poliifenismidest keskendudes eelkdige
liblikate aastaajalistele poliifenismidele, rakendades mitmeid kriteeriume, mille alusel
poliifenismide adaptiivsust hinnata. Seejérel selgitati, kas iiksikuurimustes kajastatud erinevad
elukdigutunnused pdlvkondadevahel olid adaptiivsed voi pigem otsese keskkonnamoju

tulemus.

Enamasti viitasid uuringute tulemused liblikate aastaajaliste poliifenismide adaptiivsusele,
kuid monedel juhtudel leiti ka otsest keskkonnamdju. Juhul kui poliifenismid osutusid
adaptiivseteks, oli kohastumuse pohjuseks eeskitt rodvlusriski viltimine ja vihendamine ning
termoregulatsioon, kuid ka talve iileelamine ja pikema elueaga kaasnev tugevam

immuunvastus.

Kuna uuringud on 14bi viidud véhestel liikidel, siis adaptiivsuse hinnang pShineb kaudse(te)l
toendi(te)l ning adaptiivsuse olemus on harva 16puni selge, on kahtlematai vajalik liblikaliste
poliifenisme edasi wuurida, et mdista liblikaliste aastaajalise poliifenismide ja

polvkondadevaheliste elukdigutingimuste olemust.
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Summary

Seasonal polyphenism in butterflies (Lepidoptera): intergenerational

differences in life history

Polyphenism is a phenomenon that occurs in many organisms, where based on one genotype
two or more phenotypes are produced. Seasonal polyphenism is a form of phenotypic
plasticity, where the difference in phenotypes corresponds to the changes of seasons. Seasonal
polyphenism is expressed in the wing colour and pattern of butterflies and moths, the presence
and size of eye spots, body mass and in several other life history traits. Generations of
seasonally polyphenic lepidopterans are shown to differ in body size, duration of
developmental period, growth rate, fecundity and the strength of immune response.
Photoperiod and temperature are the main environmental factors causing the polyphenisms,
but food quality and humidity/precipitation also sometimes play a leading role. Seasonal
polyphenism is generally considered to be adaptive in lepidopterans. Confirmations indicating
the adaptability of polyphenism are, for example, anticipatory plasticity, the price and cost of
polyphenism and if the difference in life cycle characteristics between seasonal forms cannot
be explained by environmental influence. However, case studies explicitly demonstrating the
adaptive nature of seasonal polyphenism are rare and there are no recent attempts to

synthesise the results of relevant case studies.

The aim of the bachelor's thesis is, firstly, to give a general overview about the seasonal
polyphenisms and in particular seasonal polyphenisms of lepidopterans. Subsequently, by
applying different criteria to evaluate the adaptivity of polyphenisms it is evaluated, whether
the intergenerational differences in life history traits reported in case studies have adaptive

background or if they are related to the direct influence of seasonally changing environment.

In most cases the results of case studies indicate the adaptive nature of the polyphenic traits,
however, in some cases direct influence of seasonally varying environmental factors seems to

be the cause of polyphenic traits.

When polyphenisms had an adaptive background, the seasonally polyphenic traits helped
organisms to avoid and reduce the risk of predation, enhance thermoregulation, survive and
prepare for winter and/or regulate the strength of immune response as a function of seasonally

varying pathogen abundance and diversity.
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However, as the studies of seasonal polyphenisms mainly focus on a few model species, the
evaluation of adaptivity is based largely on indirect evidence and the nature of adaptations is

rarely fully solved, further studies on seasonal polyphenisms are needed.
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Lisad

Tabel 1. Ulevaade elukiigutunnuste erinevusest liblikate aastaajaliste vormide vahel ja aastaajalisi poliifenisme pdhjustavatest teguritest.

.. Vorm 1
Sugukond Liik )
(talvituv)
Nemoria meenutab urba,
arizonaria toitub urbadest

suurem
tume-kuuvaksik
Geometridae (Selenia
tetralunaria)
suurem
harlik kuuvaksik
(Selenia suurem
dentaria)

Vorm 2

(otsearenev)

meenutab oksa,
toitub lehtedest

viiksem

viiksem

viiksem

Polifeenne
tunnus

réoviku vormi/
fenotiilibi valik
(oks vdi urb)

kehasuurus
(esitiibade
pikkus)

vastse
kehasuurus
(mass)

vastse
kehasuurus
(mass)

Adaptiivne/
Signaal keskkonna-
moju
toitumine
A?*

(urvad, lehed)

paevapikkus,

A?

temperatuur
toidu kvaliteet A?
- A?

Otsustuskriteerium

toitumine kui

signaal®

autor, eksperiment,
otsese eeldatava
keskkonnamojuga
vastupidine tulemus

eksperiment, otsese
ecldatava
keskkonnamojuga
vastupidine tulemus

autor, otsese
ecldatava
keskkonnamdjuga
vastupidine tulemus

Kohastumuse

pohjus

roovlus?*

roovlus?

réovlus?

roovlus?

Viite
number

38



Sugukond Liik

harilik
oblikavaksik
(Timandra
comae)

Geometridae

niidu-kida6dlane
(Xestia
c-nigrum)

Noctuidae

ndgeseliblikas
Nymphalidae (Araschnia

levana)

Vorm 1 Vorm 2 Poliifeenne
(talvituv) (otsearenev) tunnus
vastse
suurem viiksem kehasuurus
(mass)
vastse
suurem viiksem kehasuurus
(mass)
kehasuurus
vaiksem suurem (mass) ja
kehamo6tmed
oranz tume varvus
~ p s madalam
korgem liiitiline .. .. . . .
. .. liiitiline ja PO immunoloogia
ja PO aktiivsus .
aktiivsus
lithemad lennud, pikemad lennud,
v.a kdige soojem v.a kdige soojem  lennuvdime

temp temp

Signaal

paevapikkus

paevapikkus

paevapikkus

paevapikkus,
temperatuur

Adaptiivne/
keskkonna-
moju

A?

A?

A?/KK?

A?

A?

A?

Otsustuskriteerium

autor, otsese
eeldatava
keskkonnamojuga
vastupidine tulemus

autor, otsese
eeldatava
keskkonnamojuga
vastupidine tulemus

ennetatav plastilisus,
adaptiivne plastilisus,
eksperiment, autor?

eksperiment

eksperiment,
16ivsuhe, autor

eksperiment, 18ivsuhe

Viite
number

Kohastumuse
pohjus

roovlus?

roovlius?

talve iileelamine,
roovlus?

varvus pole
adaptiivne vastus 4
roovlusele

patogeenide

arvukus eri
aastaaegadel ehk
kaitsemehhanism?

talve iileelamine,

viljakuse ja leviku
16ivsuhe ehk

ressursside jaotus?

39



Sugukond Liik

Nymphalidae Bicyclus anyana

monarhliblikas
(Danaus

plexippus)

orasheinasilmik
(Pararge
aegeria)

Vorm 1 Vorm 2 Poliifeenne
(talvituv) (otsearenev) tunnus
vihmaperiood: ~ kuivaperiood:
suuremad vaiksemad/puud  silmalaigud
silmalaigud  uvad silmalaigud
madal korge
temperatuur: temperatuur:
tumedamad, heledamad,
rohkem vihem varvus
melanisatsiooni, melanisatsiooni,
vihem valget ja rohkem valget ja
kollast pigmenti kollast pigmenti
aeglasem kiirem vastse
kasvukiirus kasvukiirus kasvukiirus
pikem lithem
vastsestaadium  vastsestaadium arenguetappide
ja pikem ja lihem kestus
nukustaadium nukustaadium
valmiku
viiksem suurem kehasuurus ja
-mass

Signaal

paevapikkus,
temperatuur

temperatuur,
(paevapikkus)

paevapikkus,
temperatuur

paevapikkus,
temperatuur

Adaptiivne/
keskkonna-
moju

A?

A?*

A?*

KK?*

Otsustuskriteerium

eksperiment, autor

ektotermiline
adaptsioon?

adaptiivne vastus
paevapikkusele ja
temperatuurile

eksperiment?

Kohastumuse Viite

pohjus number

roovlus (kriipsis) 7

termoregulatsioon?
, 166vIus?

valmistumine
talvitumiseks?*

suurus soltub
temperatuurist ja
toiduressurssidest
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Sugukond Liik

véike-karbtiib
Nympahlidae (Polygonia
c-album )

puriliblikas
( Iphiclides
podalirius )

Papilionidae
padsusaba
(Papilo xuthus)
Pieridae nafzrﬂ'lbhka.s
(Pieris napi)

Vorm 1
(talvituv)

madalam
viljakus

viiksem

viiksem

kiirem

suurem

munatoodang

viiksem

lithem

lennukestvus,

viiksem

levimisvoime

Vorm 2
(otsearenev)

kdrgem viljakus

suurem

suurem

acglasem

véiksem
munatoodang

suurem

pikem
lennukestvus,

suurem
levimisvoime

Polifeenne
tunnus

viljakus

kehasuurus
(mass)

kehasuurus
(mass)

vastse
kasvukiirus

munade arv

rindmik/rindkeha rindmik/rindkeha <o 2moOtmed

lennuvoime,

levik

Signaal

paevapikkus,
temperatuur

paevapikkus

temperatuur,
paevapikkus

temperatuur,
paevapikkus

Adaptiivne/
keskkonna-
moju

AT*/KK?*

A?

AT*/KK?*

A*

A*

A*

Otsustuskriteerium

16ivsuhe viljakuse ja
eluea vahel , talve
(negatiivne) otsene

mdju
eksperiment, ennetav
platilisus, adaptiivne
plastilisus,
keskkonnamojuga
polnud seletatav

eksperiment, 18ivsuhe
kehasuuruse ja eluea
vahel?*

16ivsuhe viljakuse ja
lennuvoime vahel,
eksperiment,
fenotiiiipiline
plastilisus

Kohastumuse
pohjus

talve Uileelamine?*

talve Uileelamine?*

valmistumine
talvitumiseks?*

Viite

number

10

11

13
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Tabelis on viljatoodud bakalaureusetods kajastuvad uurimused liblikaliste kohta, mis kisitlevad kas aastaajalisi potilfesnime, elukdigutunnuste
erinevust ja ka mingitel juhtudel nende kohastumisvdimet. Tabelis esinevate lilhendite tdhendused: A — adaptiivne, A? — vdimalik adaptiivne
olemus, KK — keskkonna otsene mdju, KK? — tdenéoliselt keskkonna otsene moju, mérk “— tabelis tdhendab, et seda informatsiooni ei mainitud

allikas (ja/v0i bakalaureuse autoril puudub analiiiis). Bakalaureusetdd autor omapoolne analiiiis on tihistatud tirniga.

Viited: 1 — Greene 1996; 2 — Teder jt 2010; 3 — Esperk & Tammaru 2021; 4 — Thalainen & Lindstedt 2012; 5 — Freitak jt 2019; 6 — Friberg &
Karlsson 2010; 7 — Lyytinen jt 2004; 8— Solensky & Larkin 2003; 9 — Nylin jt 1989; 10— Karlsson jt 2008.; 11— Esperk jt 2013; 12— Komata &
Sota 2017; 13 — Karlsson & Johansson 2008
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