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INFOLEHT

Tiibade libipaistvuse 6koloogiline roll liblikatel

Enamiku liblikaliste (Lepidoptera) tiivad on kaetud arvukate varviliste ja silmapaistvate
soomustega. Vaatamata sellele leidub palju Lepidoptera seltsi esindajaid, kellele on iseloomulik
peaaegu téielikult ldbipaistvate tiibade olemasolu. Liblikaliste tiibade lébipaistvus pohineb
spetsiifilistel geneetilistel mehhanismidel, mis reguleerivad soomuste arengut tiibade pinnal.
Tiibade labipaistvus saavutatakse mitmete struktuuriliste isedrasuste kaudu, mille hulka kuuluvad
soomuste hore paiknemine, nende modifitseeritud kuju ning valguse peegeldumist vahendavate
nanostruktuuride olemasolu. Need morfoloogilised omadused on tekkinud sdltumatult erinevates
liblikate sugukondades, viidates ldbipaistvuse korgele kohastumuslikule vaartusele.
Okoloogilisest vaatenurgast aitavad libipaistvad tiivad vihendada réévloomade poolt mérkamise

toendosust ning annavad liblikatele tdiendavaid eeliseid kohastumisel iimbritseva keskkonnaga.

Mairksonad: Liblikad, ldbipaistvus, 6koloogiline tdhtsus, geneetika, flilogenees
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Ecological role of wing transparency in butterflies and moths

The wings of most butterflies and moths (Lepidoptera) are covered with numerous colorful and
noticeable scales. Nevertheless, there are many representatives of the order Lepidoptera that are
characterized by the presence of almost completely transparent wings. The transparency of
lepidopteran wings is based on specific genetic mechanisms that regulate the development of
scales on the wing surface. Wing transparency is achieved through several structural features,
including the sparse arrangement and modified shape of scales, as well as the presence of
nanostructures that reduce light reflection. These morphological traits have independently
evolved in different lepidopteran families, indicating the high adaptive value of transparency.
From an ecological perspective, transparent wings help reduce the probability of detection by
predators and provide butterflies and moths with additional advantages in adapting to their

environment.
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SISSEJUHATUS

Liblikaliste (Lepidoptera) seltsi kuuluvad putukad paistavad silma oma vérvikate tiibade ja sageli
keerulise tiivakirja poolest. Enamiku liblikaliste tiivad on kaetud kitiinsete soomustega, mis
paiknevad tihedalt liksteise korval ning on sageli pigmentide vOi nanostruktuuride tottu varvunud
(Roy jt, 2019). Tiivakiri voimaldab liblikatel suhelda liigikaaslastega, maskeeruda, hélvitada
(deflection) voi isegi edastada hoiatussignaale (Beldade ja Peralta, 2017). Ometi leidub ka liike,
mida iseloomustab labipaistvate tiibade olemasolu. Paljud neist elavad Kesk- ja Louna-Ameerika
vihmametsades ning kuuluvad Ithomiinae alamsugukonda (Willmott ja Freitas, 2006). Tiibade
labipaistvus on liblikate seas siiski suhteliselt haruldane ja ebatavaline tunnus. Samas esineb
labipaistvust veekeskkonnas mirksa sagedamini kui maismaal. Maismaal esineva ldbipaistvuse
okoloogilise tdhenduse mdistmiseks on vaja esmalt uurida, kuidas lébipaistvus toimib teistes

elupaikades ja organismirithmades.

Liabipaistvuse toimemehhanismi on detailselt uuritud just veeloomadel, kusjuures selle
pohifunktsioon on kriiptilisuse saavutamine (Johnsen, 2001). Lébipaistvus aitab véltida kiskjate
poolt avastamist taustaga sulandumise teel. Veeloomade puhul pakub kudede l4bipaistvus paremat
kaitset kiskjate eest, mida tdendab selle lai fiilogeneetiline levik ehk tunnuse esinemine paljudes
erinevates veeorganismide rithmades (Johnsen, 2001). Maismaaloomade hulgas on lébipaistvus
aga iseloomulik peamiselt ainult {ihele klassile — putukatele (Insecta) (Gomez, Pinna jt, 2021). See

asjaolu viitab maismaal esinevatele piirangutele, mis takistavad ldbipaistvuse laiemat levikut.

Teema olulisus seisneb selles, et ldbipaistvus on evolutsiooni kdigus korduvalt tekkinud ning seda
esineb mitmetes liblikaliste sugukondades (Gomez, Pinna jt, 2021). See viitab sellele, et toimub
mehhanismi olemasolule suunatud valik ehk ldbipaistvus on adaptiivse evolutsiooni tunnus.
Sellega seoses tekib kiisimus, milliseid eeliseid annab Lepidoptera seltsi esindajatele ldbipaistvate
titbade olemasolu. Siiani on liblikate tiibade ldbipaistvuse okoloogilist tdhendust vihe uuritud.
Kéesoleva bakalaureusetoé eesmirk on vélja selgitada, milliseid Okoloogilisi eeliseid annab
liblikatele ldbipaistvate tiibade olemasolu ning millistes keskkonnatingimustes need eelised
avalduvad. T60 raames antakse esmalt iilevaade ldbipaistvuse esinemisest ja selle vdimalikest
adaptiivsetest rollidest loomariigis ildiselt. Uurimuse osas keskendutakse liblikate tiibade
labipaistvuse evolutsioonile. Késitletakse liblikate ldbipaistvuse fiilogeneetilist levikut, geneetilisi

ja arengubioloogilisi aluseid ning piiiitakse vilja selgitada, kuidas tiibade ldbipaistvus mdojutab



liblikaliste kohastumust ja ellujddmist. Kéesolev bakalaureusetdd koostati Tartu Ulikooli

okoloogia ja maateaduste instituudis (TU OMI), zooloogia osakonnas, entomoloogia dppetoolis.



1 KIRJANDUSE ULEVAADE

1.1. Labipaistvuse esinemine loomariigis

1.1.1. Veeloomad

Loomariigi esindajate seas on suur hulk ldbipaistvate kudedega liike (Subramanian jt, 2021).
Veeloomade seas on silmatorkavateks ndideteks meduusi arengujargus olevad korveraksed
(Cnidaria), koorikloomad (Crustacea), moned molluskite riihmad (Mollusca), meritiinnikud

(Thaliacea), mantelloomad (Tunicata) ja luukalad (Osteichthyes).

Veeloomade suurte kehapiirkondade ldbipaistvus on tavalisem piirkondades, kus valgust on
fotostinteesiks piisavalt, kuid see ei ole liiga intensiivne (Johnsen, 2001). Sellised alad asuvad
veepinna ldhedal ja on tuntud kui eufootsed ehk footilised voondid (Bruun, 1957). Lébipaistvuse
laialdase leviku tiheks vdimalikuks pohjuseks nendes voondites voib olla fiitoplanktoni kdrge
kontsentratsioon. Footilise voondi oluline 6koloogiline tunnus on see, et loomad elavad samas
keskkonnas suurel hulgal esineva esmase toiduallika, fiitoplanktoniga, samas kui siigavamates
kihtides taimede esmatootmine puudub. Fiitoplankton on veekeskkonna toiduvdrgustiku alus,
suunates piikeseenergia veeOkosiisteemi, kust see kandub edasi korgematele troofilistele
tasemetele (Brewin jt, 2022). Ténu toidu kiillusele ja energiale on footiline voond ookeani kdige
liigirikkam osa, kus elab palju erinevaid organisme (Kovacs ja Madin, 1996). See erineb
siigavamatest kihtidest, kus valguse piiratud kéttesaadavus takistab taimede kasvu ja orgaanilise
aine esmatootmist, vihendades seega ka liigilist mitmekesisust. Seega voib libipaistvate loomade
suurem esindatus olla tingitud ka keskkonna liigirikkusest — mida rohkem elab antud keskkonnas

liike, seda toendolisemalt esineb nende seas ldbipaistvaid liike.

Stiltja zooplanktoni hulka kuuluvad erinevad organismid, millel on geelitaolised koed (Madin ja
Harbison, 2001). Selliste loomade ldbipaistvus tuleneb sellest, et organismide koed sisaldavad
suures koguses vett ning puuduvad mehhaaniliselt tugevad elundid ja koed (niiteks luud, soomused
voi kestad) (Wright, 2019). Erinevad liigid samas korgemas taksonoomilises rithmas voivad
sisaldada erinevas koguses vett, kuid iildiselt on tiiiipilised siiltja zooplanktoni esindajad

korveraksed, kammloomad, mantelloomad ja mdned molluskid (Nogueira Junior jt, 2022).



Eufootse voondi koige silmatorkavamad esindajad, kes on saavutanud peaaegu tdieliku keha
labipaistvuse, on salbid ehk meritiinnikud (Ono ja Moteki, 2013). Nende geeljast ldbipaistvast
kehast eristub oranz labipaistmatu organ, mis on mao osa (Sakai jt, 2018). Korveraksete seas esineb
labipaistvust putkloomaliste (Siphonophorae) seltsis, kelle enamik liike on planktonilised ja
esinevad erinevates sligavustes, alates siivamerest kuni ookeani pinnani (Munro jt, 2019). Kdige
tuntum nende seas on meripdis ehk portugali lacvuke (Physalia physalis). Enamik putkloomalistest
on labipaistvad, kuigi monedel liikidel esinevad virvikad ndelamisorganid, mis meenutavad

vaikeseid kalu, krevette ja muid saakloomi, ning on ahvatlevad teistele loomadele (Johnsen, 2000).

Veekeskkonnas on ldbipaistvus iseloomulik mitte ainult siiltjale planktonile, vaid seda tdheldatakse
ka monede vihilaadsete puhul. Mitmed selle alamhdimkonna esindajad on keeruliste
struktuuridega organismid, millel on niiteks kova kutiikula, paksud lihased ja mitmesugused
siseelundid. Monede véhilaadsete, niiteks krabide ja homaaride vastsetel on seevastu tdiesti
labipaistev keha. Nende keha on ldbipaistev elu varases staadiumis, enne kui areneb vilja
taiskasvanu kova kitiinist eksoskelett (Kovacs ja Madin, 1996). Vaatamata sellele, et vdhilaadsetel
ei esine keha ldbipaistvust nii tihti, on siiski liikke (nditeks Ancylomenes pedersoni), kelle kudede
labipaistvus siilib ka tdiskasvanud isenditel (Bagge, 2017). Hoolimata oma keerukast ehitusest

suudavad nad séilitada ldbipaistvuse kogu oma keha ulatuses.

Samuti leidub ldbipaistvaid loomi diisfootses ehk valgusvaeses voondis, mis ulatub stigavusteni
umbes 200 kuni 1000 meetrit (Dipper, 2022). Siin on péikesevalgus endiselt tuvastatav, kuigi
madalal tasemel. Lisaks vihesele valgusele on sellele voondile iseloomulik madal veetemperatuur
ja sageli madal hapnikutase, mis loob seal elavatele liikidele stabiilse, kuid noudliku elupaiga
(Aparecido jt, 2023). Enamik siivamere meduuse elab tavaliselt diisfootses voondis (Kawabata jt,
2013). Meduusid liigist Ptychogastria polaris on labipaistvad, kuplikujulised hiidraloomade klassi
esindajad, kelle 1abimddt on umbes 2 cm (Larson jt, 1992). Meduuside kummik on
poolkerakujuline, monikord veidi lamenenud ja iisna ldbipaistev. Kummiku tipuosas puuduvad
ringlihased, mis vOimaldab mao pdhja selgelt ndha ldbipaistva mesogloa kaudu pealtpoolt
vaadatuna (Panteleeva jt, 1999). Putkloomaliste seltsi kuuluv Stephanomia amphytridis on
koloniaalne organism, mis koosneb iihisele varrele kinnitunud zooiididest (Mapstone, 2004).
Enamik zooiide ja koloonia vars on peaaegu tdielikult Idbipaistvad. Erandiks on varre ereoranz
sisemine osa, mille védrvus on tingitud pigmentidest gastrovaskulaarses siisteemis (Mapstone,

2004).



1.1.2 Maismaa loomad
Kui ldbipaistvad veeloomad, nagu meduusid voi vidhilaadsed, on laialdaselt levinud, esineb
labipaistvaid kudesid voi struktuure ka mitmetel maismaal elavatel loomadel. Ometi on

labipaistvus maismaal tunduvalt haruldasem kui veekeskkonnas.

Kdige enam piirab ldbipaistvuse levikut maismaal korge ultraviolettkiirguse tase (Cronin jt, 2014).
Suur UV-kiirguse hulk on voOimeline muutma raku DNA struktuuri, pohjustades sellele
poordumatuid kahjustusi. UVB-kiirgus on kdige mutageensem ultraviolettkiirguse spektri
komponent, mis jouab maapinnale (Budden ja Bowden, 2013). Lébipaistvad koed ei paku piisavat
kaitset UV-kiirguse eest, mis v3ib viia mutatsioonideni onkogeenides, suurendades vahi tekkimise
riski (Brash, 2015). Kudede pigmentatsioon, mida pdhjustab pigmendimolekulide (nagu melaniin)
esinemine, neelab UV-kiirgust ning aitab sel viisil vihendada DNA kahjustuste tekkimise riski
(Yamaguchi jt, 2006).

Teine koige tdendolisem tegur, mis piirab libipaistvust maismaalises keskkonnas, on valguse
peegeldumine objektide pinnalt (Johnsen, 2001). Labipaistev objekt voib olla vihem mairgatav, kui
valgus lébib seda ilma suuremate moonutusteta. Kui hésti see sulandub timbritsevasse keskkonda,
sO0ltub murdumisniitajast. Murdumisnditaja on omadus, mis kirjeldab, kui palju materjal muudab
valguse suunda (Raymond ja Ronca, 2017). Kui objekti murdumisniitaja on sarnane iimbritseva
keskkonna murdumisnéitajaga, siis valgus peaaegu ei peegeldu selle pinnalt. Sellisel juhul jaib
objekt vihem mirgatavaks. Kui aga erinevus on suur, peegeldub osa valgusest, tekitades helke ja
muutes objekti nihtavamaks. Seega, arvestades ldbipaistvate kudede (vdi organismi tervikuna)
murdumisnditajaid, peegeldavad ldbipaistvad organismid maismaal valgust palju tugevamalt kui

vees, muutes nad tugevate peegelduste tdttu paremini méargatavaks (Johnsen, 2001).

Kolmas tegur, mis takistab ldbipaistvust maismaal, on raskusjoud (Cronin jt, 2014). Suure
organismi tohusaks toimimiseks Maa pinnal on vajalikud tugistruktuurid, nagu luud, kdhred ja
sidekude {ildiselt (Mancini jt, 2023). Piirang seisneb selles, et organismi vajaliku struktuurse toe
tagamiseks peavad need koed sisaldama teatud struktuurseid komponente, mis omakorda
suurendavad nende omadust neelata osa ndhtavast valgusest. Bioloogiliste kudede peamised
struktuursed komponendid, mis madravad nende mehaanilised omadused, on kollageeni- ja
elastiinikiud (Innocenti, 2022). Kollageen annab kudedele tugevuse ja vastupidavuse venitusele,
samas kui elastiin tagab paindlikkuse ja vOime taastuda pédrast deformatsiooni. Nende

kombinatsioon reguleerib kudede vdimet taluda koormust, muuta kuju ja taastuda mehhaaniliste



mojude jarel. Kollageeni murdumisnditaja on umbes 1,43, mis erineb oluliselt ohu
murdumisnditajast (1,0) ja takistab seega valguse tohusat ldbipaédsu 14bi koe (Wang jt, 1996). Samal
ajal on luud tugevalt mineraliseeritud kude. Luukoe optiliste omaduste uuringud on ndidanud, et
luu valguse ldbilaskvus suureneb selle demineraliseerumisega (Ugryumova jt, 2004). Seega voib
jareldada, et tugistruktuuride olemasolu organismis voib tdepoolest takistada labipaistvuse teket

suurte loomade puhul.

Koige ilmekamaks niiteks ldbipaistvatest struktuuridest viljaspool veekeskkonda on putukate
tiivad. Putukad moodustavad kdige liigirikkama ja arvukama loomaklassi ning on kohastunud
peaaegu koigi elupaikadega, mis voimaldab neil elada praktiliselt kogu maismaal (Triplehorn ja
Johnson, 2004). Putukate tiibade aluseks on kutiikula, mis on mitmekihiline struktuur, milles Kitiini
mikrokiud on pdimitud valgumaatriksisse. Kutiikulast moodustuvad omakorda torukujulised
tugiveenid ja Shuke membraan (Combes, 2010; Shevtsova jt, 2011). Kuigi mdnede putukariithmade
tilvamembraan voib olla osaliselt pigmenteerunud (néiteks monedel kiililistel, ehmestiivalistel voi
sihktiivalistel) v0i on eestiivad muundunud paksenenud, pigmenteerunud Kkattetiibadeks
(mardikalised), on putukatest valdava osa tiivad siiski ldbipaistvad. Enamikel kiilidel, herilastel,
kiarbestel ja paljudel teistel putukatel on labipaistvad tiivad, mis on iseloomulik tunnus paljudele
liikidele. Seevastu liblikate tiivad on enamasti kaetud soomustega, mis muudavad tiivad

labipaistmatuks. Liblikad on seega putukate seas silmatorkavaks erandiks.

Putukate tiibade peen struktuur mdjutab mitte ainult lbipaistvust, vaid ka aerodiinaamilisi omadusi
(Krishna jt, 2020). Tiivasoonte paigutus on seotud koormuse jaotusega tiivalookide ajal (Dirks ja
Taylor, 2012). Soonestik tugevdab neid kohti, kus pinge on suurim, muutes tiiva vastupidavamaks.
Samal ajal on tiibade servades neid vdhem, et vdhendada kaalu ja minimeerida litkumiseks
vajalikku energiakulu. Seega tagavad tiiva konstruktsioon, aerodiinaamilised omadused ja

struktuursed eripérad tiiva optimaalse tugevuse ja paindlikkuse (Song jt, 2007; Krishna jt, 2020).

Teistest selgrootutest esineb ldbipaistvust tigude (Gastropoda) klassis. Nimelt on mdnede nélkjate
(néiteks suur seatigu) munadel ldbipaistev kate, mis voimaldab jdlgida loote arengut lébi kesta.
Emasisendi munasarjas kiipsedes on tulevasel munal ldbipaistev struktuur ning munemise ajal

muutub muna kate poolldbipaistvaks (Simpson, 1901).
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Selgroogsete seas on ldbipaistvus haruldasem, ent {iheks néiteks on kahepaiksed, eriti perekonda
Hyalinobatrachium kuuluvad klaaskonnad. Lisaks piisivalt ldbipaistvale sarvkestale silmades
muutuvad nende alakeha nahk ja lihased puhkamise ajal 1dbipaistvaks, vdimaldades niha luid, silmi
jasiseorganeid (Taboada jt, 2022). Samal ajal peegeldavad nende hemoglobiini sisaldavad punased
verelibled (eriitrotsiitidid) punase spektri valguslaineid (Lujan ja DiCarlo, 2022), muutes vere ja
vereringesiisteemi selgelt ndhtavaks, eriti rohelise lehe taustal. Une ajal kogunevad punased

verelibled maksa, mis aitab kaasa konna keha ldbipaistvusele (Taboada jt, 2022).

Samuti esineb libipaistvaid kudesid enamikul nigemisorganitega loomadel. Uks selline struktuur
on sarvkest, mis tdidab olulisi valguse murdumise ja barjaérifunktsioone (Eghrari jt, 2015). Selle
esipinda katab mitmekihiline epiteel, mis mingib votmerolli vedeliku ja patogeensete
mikroorganismide eest kaitsmisel. Erinevalt teistest silmakudedest ei sisalda sarvkest veresooni,
mis voimaldab tal tdhusalt tdita oma peamist optilist lilesannet, milleks on valguse murdumine
(Beuerman ja Pedroza, 1996). Suurima osa selle struktuurist moodustab strooma, mis tagab
mehaanilise tugevuse ja ldbipaistvuse sdilimise. Keratinotsiilitide optimaalne toimimine,
kollageenikiudude korrastatud paigutus ja stabiilne hiidratatsioonitase on sarvkesta lébipaistvuse

sdilitamise peamised eeltingimused (Avetisov ja Narbut, 2017).

1.2. Libipaistvuse saavutamine eluskudedes

Elusorganismides esineb labipaistvus erinevatel tasanditel, alates liksikutest rakkudest kuni tervete
kudede ja elunditeni. Rakkude ldbipaistvus tuleneb peamiselt rakustruktuuride voimetusest
néhtavat valgust neelata ja hajutada (Johnsen ja Widder, 1998). Enamik orgaanilisi molekule rakus
el suuda ndhtavat valgust neelata, vilja arvatud moned pigmentained ja globiinid. Seega ei ole
labipaistvuse peamiseks takistuseks mitte valguse neeldumine, vaid selle hajumine kudedes

(Johnsen, 2001; Inyushin jt, 2019).

Esimene vOimalus, kuidas elusorganismid saavutavad tédielikku ldbipaistvust, on kudede iihtlane
murdumisniitaja, kuna iihtlase ja muutumatu murdumisniitajaga kude on labipaistev. Seega peaks
labipaistev kude koosnema kas iihest komponendist voi sisaldama mitut komponenti, millel on
vordsed murdumisnditajad (Johnsen ja Widder, 1998). Kui kudedes voi kehas on tiheduse voi

murdumisnditaja poolest suuresti erinevaid alasid, hakkab valgus neid ldbides hajuma.
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Lisaks soltub koe labipaistvuse maar selle paksusest (Johnsen, 2001). Mida paksem on kude, seda
vihem valgust suudab see 1dbi lasta. See on teine viis valguse ldbilaskvuse suurendamiseks.
Loomad saavutavad suurema ldbipaistvuse, kui nad paigutavad oma keha voi koe valguse liikkumise
suunaga risti (Cronin jt, 2014). Kui kude paikneb risti ndgemistelje suhtes, 14bib valgus selle kdige
lithemat teed. See on oluline, sest mida pikem on valguse teekond materjalis, seda rohkem
hajumine ja neeldumine vdhendavad valguse intensiivsust (Johnsen ja Widder, 1998). Lisaks
sellele on palju hiipoteese mehhanismide kohta, mis vdimaldavad elusrakkudes ldbipaistvust
saavutada. Nende hulka kuuluvad rakusiseste ainete olemasolu tsiitoplasmas, mis iihtlustavad raku
optilist tihedust, suur veesisaldus kudedes ning organellide muutunud suurus ja paigutus (Johnsen,
2001; Cronin jt, 2014).

Eluskudede ldbipaistvuse uurimise keerukus seisneb selles, et see nduab fiilisika, bioloogia ja
materjaliteaduse mitmekesiste valdkondade {iheaegset uurimist. Lisaks vaadeldakse uuringutes
raku ultrastruktuuri rolli, kuid see ei vOta arvesse molekulaarseid ja biokeemilisi tegureid, mis
voivad mdjutada ldbipaistvust (Johnsen ja Widder, 1998; Johnsen, 2001). Teatud valkude, lipiidide
ja muude molekulide rolli uurimine valguse hajumise minimeerimisel v3ib avada uusi optilise

labipaistvuse molekulaarseid mehhanisme.

Kudede labipaistvuse uurimisel on oluliseks objektiks sebrakala (Danio rerio), kuna nimelt seda
liiki kasutades on konstrueeritud ilma pigmentatsioonita mutandid (nditeks "casper"), mis
vOimaldab sisemiste protsesside jalgimist (Inyushin jt, 2019). Nende kalade mutantide l&bipaistvus
saavutatakse geneetiliste modifikatsioonide abil, mille tulemusena eemaldatakse pigmendirakud,
nagu melanofoorid (mustad pigmendirakud) ja iridofoorid (peegeldavad rakud), mis vdhendab
oluliselt valguse neeldumist ja hajutamist. Ka teised veeloomad omandavad I&bipaistvuse
pigmentide puudumise ja kudede erilise struktuuri tdttu, mis vdhendab valguse hajumist ja

voimaldab kudede labimist ilma oluliste moonutusteta (Inyushin jt, 2019).

1.3. Labipaistvuse adaptiivsus

Léabipaistvate kudede olemasolu loomade kehas voib olla suureks eeliseks keskkonnaga
kohastumisel, suurendades isendi ellujddmist. Lébipaistvuse adaptiivsest tdhtsusest rddkides
viidatakse enamasti kriipsisele ehk varjevirvusele (Arias, Elias jt, 2019). Kriipsise korral sarnaneb
isend vérvuselt iimbritsevale keskkonnale, minimeerides seeldbi kiskjate poolt avastamise
tdendosust. Léabipaistvad loomad on kdige levinumad kuni 1000 meetri siigavustes veekihtides

(Johnsen, 2001). See on tingitud mitmest tegurist. Esiteks on ldbipaistvus tohus kamuflaaz

12



piirkondades, kus puuduvad objektid, mille taha varjuda. Sellises keskkonnas tagab see
maskeerumise soltumata vaatenurgast. Teiseks elab nendes veekihtides palju kiskjaid, kes toetuvad
saagi leidmisel peamiselt nigemisele. Seega aitab ldbipaistvus vdhendada r6dvloomade poolt
tuvastamise toendosust. Kolmandaks on nendel sligavustel piisavalt valgust, et 1dbipaistvus oleks
kasulik. Siigavamates veekihtides asendub visuaalne jahipidamine sageli bioluminestsentsi
kasutamisega saagi avastamiseks ja ligi meelitamiseks. Sellisel juhul muutub ldbipaistvuse
okoloogiline tdhtsus vihem oluliseks ning loomad kasutavad maskeerumiseks pigem pigmentset

varvust.

Tuvastamise tdendosust voib vihendada ka katkestava vdrvumise (disruptive coloration) abil
(Stevens ja Merilaita, 2009). Katkestava varvumise all mdeldakse katkendlikku mustrit, mis
muudab visuaalselt keha kuju, kontuure ja piirjooni. Kuigi tavaliselt saavutatakse see efekt
kontrastsete mustrite, eredate virvide voi katkendlike joonte abil, voib kehaosade osaline
labipaistvus anda sarnase tulemuse. Seda on histi demonstreeritud uuringus, kus kunstlike
"aukude" (false holes) lisamine liblikaliste mudeltiibadele vahendas lindude riinnakute sagedust
(Costello jt, 2020). See néitab, et sellised margistused toimivad visuaalse kamuflaazi vahendina,
katkestades tiiva visuaalse terviklikkuse ning luues eksitavaid sisemisi servi, mis muudavad saagi
kiskjate jaoks raskemini tuvastatavaks. Teiseks selgeks néiteks ldbipaistvuse kasutamisest kaitseks
on klaaskonnad. Kuigi nende puhul rddgitakse pigem osalisest labipaistvusest (translucence),
annab see neile teatud eelise. Konnade poolldbipaistvus tekitab "servade hajumise" efekti, kus
konna keha piirjooned muutuvad ebaselgemaks ja hajusamaks (Barnett jt, 2020). Looduslikes
tingimustes sattusid poolldbipaistvad konnade mudelid kiskjate (peamiselt lindude) riinnaku alla

harvemini kui mittelébipaistvad mudelid.

Lébipaistvust voivad maskeerumiseks kasutada mitte ainult saakloomad, vaid ka kiskjad (Cronin
jt, 2014). Sellisel juhul aitab see minimeerida ohvri poolt tuvastamist, suurendades seelébi indiviidi
ellujadmist tdhusama toiduotsingu kaudu. Mdnede ldbipaistvate liikide, nditeks Agalma okeni,
kehaosad matkivad teisi zooplanktoni liike, et saaki meelitada (Purcell, 1980). Putkloomaliste
kehaosad meenutavad viliselt véikesi kalu voi aerjalalisi. Seega voib ldbipaistvus toimida mitte
ainult passiivse kaitsemehhanismina, vaid ka aktiivse jahipidamisvahendina, vdimaldades kiskjatel

jaada ohvri jaoks ndhtamatuks ning kasutada mimikrit saagi meelitamiseks.
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Kuigi tavaliselt seostatakse ldbipaistvust varjumisega, kasutavad mdoned loomad seda ka teatud
signaalide edastamiseks (Cronin jt, 2014; Barnett jt, 2025). Sellise kasutuse niiteks vdivad olla
kahetiivalised (Diptera), kellel esineb liigisisene signalisatsioon (Eichorn jt, 2017; White ja Latty,
2020). Paikesevalguse peegeldumisest tingitud mustrid tiibadel méngivad olulist rolli
paaritumiskditumises. Need mustrid sdltuvad valguse langemisnurgast ning nende nihtavust voib
oluliselt parandada tiibade tdpne orientatsioon péikese suhtes. Samuti leidub niiteid
liikidevahelisest signalisatsioonist ldbipaistvuse abil. Lébipaistvuse ja eredate vérvimustrite
kombinatsioon vdib olla evolutsiooniline kohastumus, mis voimaldab anemoonkrevettidel
efektiivselt suhelda siimbiont-kaladega, jdddes samal ajal kiskjatele raskesti tdhelepandavaks

(Cronin jt, 2014).

Seega on libipaistvus mitmekiilgne 6koloogiline kohastumus, mis ei piirdu vaid kiskjate eest
peitumisega. See voib aidata ellu jadda nii passiivse kaitse kui ka aktiivse jahipidamise abil, samuti
voib see osaleda liigisisestes ja -vahelistes suhtlussignaalides. Erinevates loomariihmades on
labipaistvust toetavad mehhanismid evolutsioneerunud vastavalt nende keskkonnale ja eluviisile,

mis rohutab ldbipaistvuse adaptiivsust.
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2 UURIMUS

2.1. To6 eesméargid

Kéesoleva bakalaureusetdo eesmérgiks oli vilja selgitada, milliste 6koloogiliste tegurite surve all
on liblikaliste (Lepidoptera) tiibade labipaistvus kujunenud ning hinnata selle tunnusega
kaasnevaid voimalikke Okoloogilisi piiranguid. Uurimist66 holmas ka ldbipaistvate tiibade
struktuuride ontogeneesiga seotud teadusandmete kogumist ja tdlgendamist ning uurimistulemuste
kogumist geneetiliste ja molekulaarsete mehhanismide kohta, mis vdivad osaleda liblikate

labipaistvate tiivaalade kujunemises.

Uurimistdo kdigus lisaks piistitati jargmised uurimisiilesanded:
e anda iilevaade tiibade ldbipaistvuse levikust ja evolutsioonist liblikalistel
e analiilisida, millised ldbipaistvust soosivad valikusurved véivad rakenduda liblikatele ja
millised mitte
e hinnata liblikate ldbipaistvuse probleemistiku erinevate aspektide uurituse taset, sealhulgas

maiératleda peamised uurimisliingad

2.2. Materjal ja metoodika
Kéesoleva bakalaureusetdo raames viidi 1dbi uurimus, mis pdhines olemasoleva teaduskirjanduse
otsingul ja hindamisel. Referatiivse t66 koostamisel kasutati andmebaasi Google Scholar

(https://scholar.google.com). Sobiva kirjanduse esmasel valikul kasutati mirksonade

kombinatsioone, nagu ‘“Transparent”, “Wings”, ‘“Butterflies”, “Ecology”, ‘“Phylogeny”,
“Lepidoptera”, “Translucent”, “Mimicry”, “Clearwing”, “Scales”, “Nanostructures”, “Genetics”
ning mitmeid teisi. Allikate otsinguprotsessi tdiendusena kasutati ka OpenAl poolt loodud
tehisintellekti tooriista ChatGPT (GPT-40 mudel), et leida potentsiaalselt sobivaid teadusartikleid.
Péringutele, nditeks “Leia mulle ingliskeelsed teadusartiklid, mis késitlevad liblikate 14bipaistvate
titbade okoloogilist rolli katkestava viarvumise, signalisatsiooni vOi hiidrofoobsuse seisukohalt”,
genereeris tehisintellekt potentsiaalsete teadusartiklite loendeid. Arvestades, et tekstirobot vdib
vahel esitada mitteeksisteerivaid allikaid voi viiteid, kontrolliti tehisintellekti abil leitud artiklite
olemasolu ja asjakohasust Google Scholari andmebaasis ning viidi 14bi nende sisuline

labitoGtamine.
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2.3. Tulemused

2.3.1. Léabipaistvuse fiilogeneetiline jaotus liblikalistel

Tiibade labipaistvus on putukate seas valdav, kuid haruldane liblikaliste (Lepidoptera) hulgas.
Arvatakse, et liblikatiibade ldbipaistmatus on ldbipaistvuse evolutsiooniline eellasseisund. Sellele
viitab asjaolu, et valdaval enamusel liblikatel on ldbipaistmatud tiivad tdnu kitiinist koosnevatele
soomustele, mis sisaldavad pigmente (Gomez, Pinna jt, 2021; Pomerantz, 2021). Evolutsiooni
kdigus on monede liblikaliikide tiivad muutunud osaliselt voi téielikult ldbipaistvaks. Tiibade
labipaistvus esineb mitmetes omavahel kauges suguluses iilemsugukondades (joonis 1), mis viitab

sellele, et see omadus on evolutsiooni kdigus tekkinud korduvalt.

Andesianoidea
e Adeloidea
Palaephatoidea Esineb
7, | Tischerioidea libipaistvust

| Palaephatoidea

Eulepidoptera

Tineoidea

| Yponomeutoidea

; I | Gracillarioidea

Choreutoidea

Ditrysia r‘
Urodoidea
L‘ Carposinoidea
Pterophorpidea
Immoidea

Tortricoidea

Gelechioidea

Zygaenoidea

Cossoidea
Calliduloidea

Thyridoidea

Papilionoidea

Pyraloidea
Mimallonoidea

Drepanoidea

Geometroidea

Noctuoidea

Lasiocampoidea

Bombycoidea

Joonis 1. Labipaistvate liikide jaotus liblikaliste iilemsugukondades (Gomez, Pinna jt, 2021) jargi.
Joonisel esitatud liblikaliste fiilogenees tugineb Rota jt (2022) artiklile.

16



Gomez, Pinna jt (2021) uuringu eesmargiks oli tuvastada voimalikult palju liblikaliste sugukondi,
kus leidub tiibade lébipaistvust. Lébipaistvust defineeriti nii, et 1ébi tiiva oli vdimalik lugeda
allpool asuvat teksti. Lébipaistvaid alasid leiti 123 liblikaliigi tiibadel (joonis 2). Lébipaistvate
struktuuride pindala varieerus soltuvalt liigist, kuid see tunnus oli iseloomulik 31 sugukonnale, mis
moodustab ligikaudu Y praegu eristatavate sugukondade koguarvust (137) (van Nieukerken jt,
2011).
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Joonis 2. Labipaistvate liikide kvantitatiivne jaotus liblikaliste sugukondades (Gomez, Pinna jt,
2021) jérgi.

Gomez, Pinna jt (2021) uuringus esitatud tulemused tdiendavad oluliselt olemasolevaid teadmisi,
kuid tulemuste tdlgendamisel tuleb arvestada kasutatud meetodite piirangutega. Lébipaistvate
liikide tuvastamiseks tuginesid autorid muuseumieksemplaride visuaalsele hindamisele ning
muuseumikuraatorite isiklikule kogemusele ja hinnangutele. Selline ldhenemine voib olla
problemaatiline kahel pdhjusel: esiteks ei kajasta muuseumikogudel pdhinev valim ldbipaistvuse
globaalset levikut, kuna see on piiratud olemasolevate eksponaatidega, ning teiseks voib
subjektiivne midramine tdhendada, et osa ldbipaistvate liikide esindajaid jai markamata. Sellise

metoodika puhul voib eeldada, et méératletud sugukondade arvus voivad esineda ebatdpsused.

Uuringu valim (123 liblikaliiki, vt joonis 2) on tdendoliselt liialt kitsas, et anda téielik iilevaade
labipaistvate tiibadega litkide tegelikust levimusest ja mitmekesisusest. Niiteks kuulub
Nymphalidae sugukonda triibus Ithomiini, mille liikidest hinnanguliselt 80% esineb tiibade

labipaistvust (McClure jt, 2019). Ithomiini triibus holmab umbes 370 liiki (Willmott ja Freitas,
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2006), mistottu on ilmne, et Nymphalidae sugukonnas on ldbipaistvate tiibadega liikide tegelik arv

Gomez, Pinna jt (2021) uuringus mérgitust mérkimisvaérselt suurem.

Kiesoleva bakalaureusetod autori tihelepanekute pdhjal esineb labipaistvaid tiivapiirkondi ka
monel kirilaste (Endromidae) sugukonna esindajal (joonis 3). Vaatamata sellele, et selle to6 raames
el onnestunud leida teaduslikku kirjandust, mis kirjeldaks kirilaste tiibade lébipaistvust, voiksid

edasised uuringud selles valdkonnas aidata laiendada teadmisi antud teemal.

¢ 01'2‘?,
¢ hoks e O

-

o>
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R,

Joonis 3. Kasekifilése (Endromis versicolora) tiib valgusmikroskoobi (Leica S9i) all. Foto autor:
Juliana Demestsenko. 24.04.2025.

2.3.2. Liblikate labipaistvuse struktuursed variatsioonid

2.3.2.1. Soomuste morfoloogia ja paiknemine

Liblika tiiva aluseks on 0huke membraan, mis koosneb Kkitiinist. Kitiinist moodustub suurem osa
putukate eksoskelettidest. Liblikatiiva eripdra, vorreldes teiste putukatega, seisneb selles, et tiiva
membraani pinnal asuvad véikesed soomused. Soomused on lamedad kutiikula véljakasved, mis

paiknevad iiksteise suhtes sarnaselt katusekividele, kattes osaliselt eelmise kihi (Gorb, 2009).

Labipaistvate tiibadega liblikate soomused erinevad mirgatavalt neist, mida leidub vérvunud
liblikate tiibadel, kuna nende struktuur vdimaldab valgusel libida membraani peaaegu ilma
hajumiseta, sdilitades tiiva ldbipaistvuse. Lédbipaistvate liblikate tiibadel leiduvad soomused voib

jagada jargmiselt (Pomerantz jt, 2021; Gomez, Pinna jt, 2021):
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e Soomuste morfoloogia jargi — karvataolised ehk harjaselised (bristle-like or hair-like),
kaheharulised (forked) ja tavalised, iimara vdlimise servaga.

e Pigmentatsiooni jérgi — viarvunud voi ldbipaistvad.

e Asendi jargi membraani suhtes — plistised voi lamedad.

e Tiheduse jirgi — tihedalt voi horedalt paiknevad.

Liblikate tiibade l&bipaistvus tuleneb eri kuju, asetuse ja optiliste omadustega soomuste (joonis 4)
spetsiifilisest kombinatsioonist. Ulalkirjeldatud soomuste morfoloogiad vdivad olla iihesugused

kogu tiiva ulatuses kui ka erinevad iihe isendi raames, kus neid voib leida niiteks tiiva erinevatel

osadel.
Tavalised puistised ~ Tavalised pistised ~ Tavalised lamedad Tavalised lamedad
labipaistvad virvunud lébipaistvad virvunud
soomused soomused soomused soomused

Paljas membraan ~ Karvataolised Karvataolised Karvataolised ja Karvataolised ja Karvataolised ja Karvataolised ja
piistised varvunud  lamedad vérvunud tavalised plistised  tavalised piistised  tavalised lamedad tavalised lamedad
soomused soomused labipaistvad vérvunud labipaistvad varvunud

soomused soomused soomused soomused

Joonis 4. Soomuste morfoloogia ja paiknemise erinevad viisid liblikatiibade ldbipaistvuse
saavutamiseks (Gomez, Pinna jt, 2021) jérgi.

Kdige levinum viis labipaistvuse saavutamiseks on lamedad soomused (Gomez, Pinna jt, 2021).
Need vodivad olla kas horedalt paigutatud ja virvunud voi tihedalt asetsevad ja ldbipaistvad.
Taielikult 14bipaistvad lamedad soomused on aga labipaistvatel liblikatel viga haruldased (Gomez,
Pinna jt, 2021). Teiseks kdige sagedasemaks viisiks tiibade ldbipaistvuse saavutamiseks, on
soomuste tiheduse vihendamine membraanil. Selle tulemusena muutub ldbipaistva membraani
pind avatumaks valguse ldbimiseks. Sellist strateegiat esineb nii ratsulibliklastel (Parnassius
glacialis), surulastel (Cephonodes hylas) kui ka paabusilmlastel (Antheraea polyphemus) (Perez
Goodwyn jt, 2009; Gomez, Pinna jt, 2021). Membraan vdib olla tdielikult paljas, kui soomuste
areng peatub juba pesade moodustumise staadiumis, vOi osaliselt paljastunud, kui tiiva pinnal
asuvad soomused langevad é&ra pérast liblika nukust koorumist (Gorb, 2009; Gomez, Pinna jt,
2021). Karvataolisi soomuseid leidub mddduka sagedusega (27 liiki 123-st) (Gomez, Pinna jt,

2021). Nende eripéra seisneb selles, et iseseisvalt esinedes ei ole nad kunagi labipaistvad. Nad
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voivad olla ldbipaistvad ainult olukordades, kui lisaks esinevad samal alal tavalised ldabipaistvad
lamedad soomused. Uheks kdige haruldasemaks struktuuriliseks eripéraks on piististe libipaistvate
soomuste olemasolu. Piististe soomustega liigid ei moodusta monofiileetilist riihma, kuuludes
sugukondadesse Hesperiidae, Thyrididae, Geometridae, Hedylidae, Castniidae ja Erebidae

(Gomez, Pinna jt, 2021). See tdhendab, et selline struktuur on tekkinud korduvalt ja sdltumatult.

2.3.2.2. Tiibade membraani nanostruktuurid

Lébipaistvuse saavutamiseks peavad liblikaliste tiivad iiletama olulise fiilisikalise takistuse:
valguse peegeldumise tiiva pinnalt, mis tekib dohu ja tiiva membraani murdumisnéitajate erinevuse
tottu. Peegeldumise vdhendamiseks on paljudel labipaistvate tiibadega liblikaliikidel kujunenud
struktuurne kohastumus, mis ilmneb tiiva morfoloogias. Sellisel juhul on iseloomulik viikeste
nanostruktuuride olemasolu tiiva pinnal. Need kujutavad endast vidikeseid tulpi meenutavaid
mikroreljeefi véljaulatusi, mis vdhendavad valguse peegeldumist pinnalt (Bernhard jt, 1965;
Binetti jt, 2009). Kuigi nanostruktuure leidub ka mdnede védrvunud liblikate (sugukond
Lycaenidae) soomustel, esinevad need ldbipaistvatel liblikatel tiivamembraani osana (Vertesy jt,
2006; Pinna jt, 2021).

Nanostruktuuride to6pohimote seisneb selles, et nende kuju loob sujuvaid murdumisniitaja
gradiente, Shust nanostruktuuridele ja nanostruktuuridelt tiiva membraanile. Eristatakse nelja
peamist nanostruktuuride tiitipi (joonis 5): labiirintjad (maze), kithmulised (nipple arrays),

postikesed (pillars) ja kédsnjad struktuurid (sponge-like) (Pinna jt, 2021).

labiirintjad (maze) nanostruktuurid kiihmulised (nipple) nanostruktuurid k:‘\'snjad (sponge-. Iike) nanostruktuurid postikesed (pillars)
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Joonis 5. Labipaistvate tiivaalade nanostruktuuride mitmekesisus liblikatel (Pinna jt, 2021) jérgi.
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Valguse peegeldumise méira tiivapinnalt mdaravad nii nanostruktuuride kuju kui ka nende tihedus
(Gomez, Pinna jt, 2021; Pinna jt, 2021). Nanostruktuuride tihedus tiival soltub nende kujust:
struktuurid, mis tagavad sujuvama valguse lilemineku (vdiksema peegelduse), esinevad tihedamalt.
See kehtib ecelkdige postikeste (pillars) ja kéasnjate (sponge-like) nanostruktuuride Kkorral.
Nanostruktuuride hulga ja valguse lidbilaskvuse astme vahel on otsene seos. Kui nanostruktuurid
vihendavad valguse peegeldumist, 1dbib pinda rohkem valgust. Sellest jareldub, et mida suurem

on nanostruktuuride tihedus, seda suurem on materjali lédbipaistvus (Pinna jt, 2021).
2.3.3 Liblikatiibade ja soomuste arengubioloogia

2.3.3.1. Lébipaistvate tiivapiirkondade soomuste ontogenees

Labipaistvate tiivapiirkondade soomuste arengut on uuritud Greta oto (Nymphalidae: Ithomiini)
nukkude néitel (Pomerantz jt, 2021). Ithomiini triibuse liblikatele on iseloomulik, et ldbipaistvatel
tilvaosadel esinevad harjaselised (bristle-like) soomused. Seevastu tiibade ldbipaistmatud
piirkonnad on kaetud tavaliste, varvunud liblikatele omaste soomustega, mille otstes on sakilised
servad. Soomuste iseloomulik ehitus saab alguse sensoororganite eellasrakkude (sensory organ
precursor — SOP) moodustumisest. Nende eripiraks on pluripotentsus, mis tdhendab, et vastavate
signaalide mdjul vdivad need rakud diferentseeruda erinevateks sensoorrakkudeks (Pinot ja Le

Borgne, 2024).

Tuleb mérkida, et liblikate tiivasoomuseid ja dddikakarbse (Drosophila melanogaster) sensoorseid
harjaseid peetakse homoloogilisteks struktuurideks (Galant jt, 1998). Nende struktuuride
homoloogilisus tdhendab, et nii liblikatiibade soomused kui ka dddikakérbeste sensoorsed harjased
péarinevad ihistest eellasrakkudest (SOP rakkudest) ning nende arengut juhivad sarnased
geneetilised mehhanismid (Loh jt, 2025). Lébipaistvuse kontekstis on liblikate soomused
tdendoliselt arenenud algsetest harjasetaolistest struktuuridest, kusjuures labipaistvatel liikidel,
kellel esinevad harjaselised ja kaheharulised soomused, on toimunud evolutsiooniline
tagasipddrdumine sellele primitiivsele morfoloogiale (Pomerantz, 2021). Aidikakirbse puhul
jaguneb SOP rakk kaks korda astimmeetriliselt. Esimese jagunemise tulemusena tekivad kaks
titarrakku (plla ja pIIb), millest plla jaguneb edasi, moodustades tulevased pesa (socket) ja harjaste
(bristle) rakud, samas kui pllb jaguneb neuroniks ja seda iimbritsevaks kestarakuks (sheath)
(Schweisguth, 2015). Liblikate puhul toimub pérast esimest raku jagunemist oluline erinevus. Uks

tiitarrakkudest (pIlb) sureb, hdvitades selle jirglasrakud, millest voiksid areneda neuronid ja
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kestarakud (Prakash jt, 2024). Mone aja pérast jaguneb plla rakk, andes kaks tiitarrakku:

soomuserakk (scale cell) ja pesarakk (socket cell).

Greta oto ldbipaistvatel tiivapindadel on SOP rakkude tihedus véiksem kui tiiva servadel
paiknevatel varvunud aladel (Pomerantz jt, 2021). Seega on SOP rakkude paigutus ldbipaistvates
ja labipaistmatutes piirkondades erinevalt reguleeritud (Pomerantz jt, 2021). Lisaks méngib
tsiitoskeleti organisatsioon soomuserakkude ecllasrakkudes (scale cells) keskset rolli soomuste
kuju ja morfoloogia kujunemisel. Enim on tdhelepanu pddratud mikrofilamentidele, eriti nende
struktuurikomponendile F-aktiinile. Soomuste pikenemine toimub paljude lithikeste paralleelsete
aktiinifilamentide abil (Dinwiddie jt, 2014). Liihikese aja jooksul moodustavad nad véikesi, kuid
tihedamalt pakitud kimpusid, mis paiknevad kindlate vahemaade tagant. Léabipaistvate liblikate
puhul esinevad suhteliselt siimmeetrilised aktiinikimbud, mis on jaotunud kogu raku perifeerias,
ning suur hulk pikisuunas paigutatud mikrotuubuleid (Pomerantz jt, 2021). Seega voib F-aktiini ja

mikrotuubulite organisatsioon eksoskeletis méngida votmerolli eri tiitipi soomuste kujunemisel.

2.3.3.2. Libipaistvate membraani nanostruktuuride ontogenees

Nanostruktuurid, mis osaliselt vastutavad tiibade l&bipaistvuse eest, hakkavad arenema juba tiiva
varajases kujunemisfaasis (Pomerantz jt, 2021). Umbes samal ajal moodustub ka kutikula ning
tiiva pind hakkab muutuma. Liblika tiib on kaetud epiteelirakkude kihiga, mis moodustab pideva
plaadi. Nendel rakkudel on viljaulatuvad struktuurid, mida nimetatakse mikrohattudeks
(microvilli). Mone aja pérast tekib ohuke vilimine epikutiikula kiht, mis kerkib korgemale
epidermise rakkudest. Umbes 120 tundi pirast nukkumist ilmuvad epikutiikula kihis kuplitaolised
moodustised, mis tdendoliselt tekivad korrapéraselt paigutatud mikrohattude mojul (Pomerantz jt,
2021). Tulemuseks on see, et liblikavalmiku tiiva membraanil esineb kahte tiilipi nanostruktuure:
kithmulised nanostruktuurid (nipple arrays), mis sarnanevad putukate silma sarvkestal esinevatele
struktuuridele (Bernhard jt, 1965), ning rohkem hajusalt jaotunud postikesed (pillars) (Pomerantz
jt, 2021).

Kuigi eelpool mainitud uuringud on aidanud kaasa ldbipaistvate liblikate soomuste ja
nanostruktuuride ontogeneesi dokumenteerimisele, on see valdkond siiani véhe uuritud. Pomerantz
jt(2021) toid esile arenevate rakustruktuuride ehituslikud eriparad, kuid ldbipaistvuse saavutamise
mehhanismid on palju mitmekesisemad. Greta oto on kdige uuritum liik ldbipaistvuse kontekstis
tdnu oma silmapaistvale vilimusele, kuid teistel liblikate sugukondadel ja liikidel vdivad olla

teistsugused struktuurilised isedrasused. Nagu eelnevalt mainitud, vdivad nanostruktuurid esineda
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ka kasnja (sponge-like) voi labiirintja (maze-like) vormina. Seetdttu on tulevikus vajalik uurida ka

nende ontogeneesi teiste liblikaliste néitel.

2.3.4. Labipaistvate liblikatiibade arengu geneetilised ja molekulaarsed mehhanismid

Raku saatuse médramine soltub suurest hulgast signaaliradadest ja molekulidest. Geenide
ekspressioon méidrab Oige diferentseerumise, vajalike rakustruktuuride moodustumise ning on
peamine tegur kiipse raku organiseerimisel. Liblikatiibade lébipaistvus on tihedalt seotud
molekulaarsete protsessidega, mille kaudu kontrollitakse tiibade pinnal asuvate soomuste paigutust
jatihedust. Kédesolevas alapeatiikis késitletakse liblikate tiivasoomuste ontogeneesi ja nende arengu
geneetilisi aluseid, pakkudes iilevaate peamistest signaaliradadest ja geenidest, mis mdjutavad
soomuste moodustumist. Nagu varem mainitud, on liblikate tiivasoomused &dadikakérbse
sensoororganite homoloogid. Seega soltub molema eelmainitud struktuuri areng suuresti sarnastest

geneetilistest ja molekulaarsetest teguritest.

2.3.4.1. Notch signaalirada

Notch signaalirada méngib vdtmerolli liblikate tiibade arengus, eriti SOP rakkude
diferentseerumise protsessis. SOP rakkude paigutus ning sellest tulenevalt ka tulevaste soomuste
asukoht sdltuvad otseselt lateraalsest inhibitsioonist. See on protsess, mille kidigus tihe raku
signaaliv toime pohjustab naaberrakkudes Notch signaaliraja aktiveerumise (joonis 6), mis
omakorda takistab nende muutumist soomuserakkudeks (Chen jt, 2023; Gozlan ja Sprinzak, 2023).
Lateraalses inhibeerimises osalevad geenid Notch (kodeerib retseptorit rakupinnal), Delta
(kodeerib ligandvalku) ja Enhancer of split (E(Spl)) (geeniriihm, mis reguleerib hilisemaid
protsesse ja takistab naaberrakkudel muutumast samasugusteks spetsialiseerunud rakkudeks)
(Kidd ja Lieber, 2016; Wang jt, 2021).
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Joonis 6. Notch signaaliraja aktiveerumine dédikakérbse SOP rakkudes. Ligand Delta seondub
Notch retseptoriga signaali vastuvotva raku plasmamembraanil. Delta ja Notchi interaktsiooni
tulemusel toimub Notchi kaks jarjestikust proteoliiiitilist Idhustamist ADAM/TACE proteaasi ja y-
sekretaasi abil. Teise 10hustamise kdigus vabaneb Notchi intratsellulaarne domeen (Notch
intracellular domain — NICD), mis transporditakse raku tuuma. Seal moodustab NICD kompleksi
transkriptsioonifaktori Suppressor of Hairless (Su(H)) ja transkriptsiooni koaktivaatoriga
Mastermind, aktiveerides sihtgeenide, sealhulgas Enhancer of split (E(spl)) geenide ekspressiooni.
(Pinot ja Le Borgne, 2024) jargi.

Notch signaaliraja keskseks struktuuriks on transmembraanne Notch retseptor, mis asub SOP raku
pinnal (Pinot ja Le Borgne, 2024). Transmembraanne ligand Delta paikneb signaali edastavas
rakus. Notch retseptori ja selle ligandi interaktsioon viib Notch retseptori 16hustamiseni
ADAMI/TACE proteaaside poolt, mille tulemusel tekib membraaniga seotud aktiveeritud Notchi
vorm (Chen jt, 2023). Seejérel 10hustab y-sekretaasi kompleks Notchi aktiveeritud vormi,
vabastades Notchi intratsellulaarse domeeni (Notch intracellular domain — NICD). NICD
translokeeritakse raku tuuma, kus ta moodustab kompleksi transkriptsioonifaktoriga Suppressor of
Hairless (Su(H)) ja transkriptsiooni koaktivaatoriga Mastermind. See kompleks aktiveerib
sihtgeenide, sealhulgas E(spl) geenide ekspressiooni (Dearden, 2015). E(spl) kompleksi valgud
takistavad raku diferentseerumist soomuserakkudeks, pérssides arengut suunavate geenide
ekspressiooni. Seega rakud, kus Delta geeni transkriptsioon on aktiivne, parsivad korvalasuvate

rakkude diferentseerumist soomuserakkudeks, mistdttu need naaberrakud arenevad
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epidermiserakkudeks (Reed, 2004). See mehhanism vodimaldab tulevastel soomuserakkudel

paikneda kindlate vahemaade tagant, tagades vajaliku tiheduse ja jaotuse tiiva pinnal.

2.3.4.2. achaete-scute kompleks

Teine oluline tegur, mis mdjutab SOP rakkude arengut, on genoomne achaete-scute kompleks (AS-
C), mis on hédsti uuritud &dadikakédrbsel. AS-C koosneb neljast geenist, mis kodeerivad
transkriptsioonifaktoreid: achaete (ac), scute (sc), lethal of scute (/’sc) ja asense (ase). Suurimat
tahelepanu pooratakse ac ja sc geenidele, kuna just need mingivad keskset rolli SOP rakkude
moodustumisel (Cubas jt, 1991). Pealegi on ndidatud, et mutatsioonid, mille kdigus ac ja sc geenid
eemaldatakse, pohjustavad dddikakdrbse sensoorsete organite arenguhdireid. See avaldub koigi
sensoorsete karvakeste kadumises notumi pinnal, kuna nende tootmise eest vastutavad rakud

diferentseeruvad selle asemel epidermiserakkudeks (Garcia-Bellido, 1979; Simpson, 1990).

Liblikatel esinevad AS-C homoloogid (achaete-scute complex homologs — ASH): ASH1, ASH2,
ASH3 ja ase (Zhou jt, 2008). ASH1 ja ASH2 geenid ekspresseeruvad koigis mesodermist,
ektodermist ja endodermist périnevates organites (sealhulgas plla rakkudes) (Galant jt, 1998).
Kuna liblikatiivad arenevad ektodermaalse péritoluga imaginaalketastest (McClure ja Schubiger,
2007), pakub see sobiva voimaluse ASH geenide koespetsiifilise ekspressioonimustri jalgimiseks.
ASH1 ja ASH2 ekspresseeruvad eelkdige soomuserakkude eellasrakkudes, samas kui
diferentseerumata epiteelirakkudes nende ekspressiooni ei tdheldatud (Pomerantz, 2021).
CRISPR/Cas9 siisteemiga nokautmutandi abil leiti, et ASH2 méngib funktsionaalset rolli soomuste
moodustumisel (Pomerantz, 2021). Mutatsioonid selles geenis viisid tdieliku soomuste (scales) ja

pesarakkude (socket cells) kadumiseni tiiva pinnalt.

Need geneetilised kompleksid on omavahel tihedalt seotud. Rakk, kus siinteesitakse Delta valku,
aktiveerib naaberrakus Notchi signaaliraja. Samal ajal korge Notchi ekspressioon surub alla ASH

kompleksi, mille tulemusel diferentseerumist ei toimu ja rakk jadb epidermaalseks (Reed, 2004).

2.3.4.3. Wnt signaalirada

Wnt signaalirada méngib olulist rolli rakkude kasvu, diferentseerumise ja organiseerimise
reguleerimisel mitmesugustes organismides, sealhulgas putukatel. See mehhanism kontrollib
rakkude jagunemist ja spetsialiseerumist, mis on oluline soomuste moodustumisel. Wnt
signaaliraja eripdraks putukatel on Armadillo (Arm) akumuleerumine ja translokatsioon rakutuuma

(joonis 7) (Das Banerjee jt, 2023). Selgroogsetel loomadel on Arm asemel B-kateniin (Komiya ja
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Habas, 2008). Pérast translokatsiooni rakutuuma Arm aktiveerib geenide transkriptsiooni, mis

reguleerivad rakkude arengut.
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Joonis 7. Wnt signaaliraja aktiveerumine putukatel. Wnt ligandi olemasolul seondub see
retseptoriga Frizzled (Fz) ning Koretseptoriga Arrow, mis koos valguga Dishevelled (Dvl)
takistavad degradatsioonikompleksi t66d, hoides &ra tsiitoplasmaatilise Armadillo (Arm)
lagundamise. Arm transporditakse seejdrel rakutuuma, kus ta seondub transkriptsiooniaktivaatori
T raku transkriptsioonifaktoriga (T cell factor — TCF) ning aktiveerib sihtgeenide ekspressiooni.
Whnt ligandi puudumisel lagundab degradatsioonikompleks Arm-i proteasoomis, takistades selle
joudmist tuuma. Selle tulemusel seondub TCF hoopis represorvalgu Groucho-ga, mis blokeerib
geeniekspressiooni. (Das Banerjee jt, 2023) jérgi.

Wnt signaaliraja moju tiivakirja kujunemisele saab jilgida hepariini siistimisega nukku. Hepariini
roll seisneb ekstratsellulaarsete Wnt ligandide sidumises, mis suurendab nende stabiilsust ja
transporti, tugevdades seeldbi Wnt signaaliraja mdju (Martin ja Reed, 2014; Pomerantz, 2021).
Hepariini kasutati Ithomiini triibusesse kuuluva ldbipaistva liblika Oleria onega nukkudel
(Pomerantz, 2021). Pérast tootlemist ldbipaistvad tiivaosad védhenesid voi muutusid tdielikult
varviliseks, kaotades oma valguse ldbilaskvuse. Seega Wnt signaalirada ja selle aktiveerivad
ligandid voivad mingida olulist rolli ldbipaistvate ja mitteldbipaistvate tiivaalade piiride

kujunemisel.

Whnt signaaliraja oluline ligand on Wingless (Wg), mis méngib tihtsat rolli mitmesugustes
arenguprotsessides, sealhulgas segmentatsiooni, sensoorsete struktuuride ja tiivakirja kujunemisel
(Ozsu jt, 2017; Fenner jt, 2020; Pomerantz, 2021). Selle seos libipaistvate tiivaalade kujunemisega
liblikatel avaldub suurenenud Wg ekspressioonis paabusilmlase Antheraea polyphemus

labipaistvatel tiivaosadel (Pomerantz, 2021). Samas piirkonnas téheldati ka suurenenud
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transkriptsioonirepressori Hairy ekspressiooni (Pomerantz, 2021), mille teadaolev roll on pérssida
proneuraalsete geenide (sealhulgas AS-C kompleksi geenide) aktiivsust (Ohsako jt, 1994).
Labipaistvates tiivaosades, kus SOP rakke ei moodustu, on tdheldatud hairy ja wingless geenide
ekspressiooni ruumilist kattuvust (Pomerantz, 2021). See viitab vdimalikule mehhanismile, kus
Wg pohine Wnt signalisatsioon voib reguleerida hairy ekspressiooni, mille tulemusel pérsitakse
ASH kompleksi aktiivsust ja takistatakse soomuste teket. Kuigi otsene seos Wnt signaaliraja ja
hairy ekspressiooni vahel ei ole seni kinnitatud, viitab nende ekspressioonimustrite kattuvus

voimalikule koostoimele, mis vadrib edasist uurimist.

2.3.4.4 Senseless ja HR38

Hiljutises uuringus leiti, et erilist rolli médngivad ka senseless ja HR38 geenid silmiklase Bicyclus
anynana arengus (Prakash jt, 2024). Senseless geeni nokaut pohjustas soomuste paigutuse haireid,
mille tagajdrjel muutusid soomused hdredamaks ja kaotasid oma ruumilise struktuuri. Samal ajal
HR38 geeni ekspressiooni allasurumine viis koigi karvataoliste (hair-like) soomuste tdieliku
kadumiseni (Prakash jt, 2024). See viitab sellele, et HR38 on hiddavajalik karvataolise struktuuriga

soomuste moodustumiseks.

Uuringud, mis kéasitlevad soomuste arengut ja tiivakirja kujunemise geneetilisi tegureid, on aidanud
vélja selgitada peamised toimemehhanismid. Eelnevalt kirjeldatud signaalirajad moodustavad
pideva vdrgu, kus iga komponent ei kontrolli mitte ainult kindlat protsessi, vaid voib ka mojutada
teiste signaaliradade aktiveerumist. Siiski on mitmeid valdkondi, mis vajavad tdiendavat uurimist.
Niiteks on teada, et Notch signaalirada reguleerib Wnt signaalirada teiste putukate kudedes,
sealhulgas Drosophila tiiva imaginaalketastes (Hayward jt, 2008). Siiski pole nende radade
elementide koostoime ldbipaistvate liblikate tiibade arengus veel selge. Tulevased uuringud
voOiksid aidata tipsustada nende geneetiliste elementide omavahelist koostoimet ja paremini moista

labipaistvuse evolutsioonilisi aluseid.
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2.3.5. Libipaistvuse 0koloogiline roll liblikatel

Enamiku liblikaliste (Lepidoptera) seltsi esindajate tiibu katavad pigmenteerunud soomused,
millest moodustub liigispetsiifiline tiivakiri. Tiivakirjal on adaptiivne funktsioon, aidates
kohastuda iimbritseva keskkonnaga. Sageli méngib tiivakiri olulist rolli kriipsises, visuaalses
kommunikatsioonis (nii liigisiseses kui ka liikidevahelises), termoregulatsioonis ning mdnikord
vOib see toimida ka hirmutamise (intimidation) voi hilvitamise (deflection) vahendina (Beldade ja
Peralta, 2017). Arvestades tiivakirja 6koloogiliste tihenduste mitmekesisust, on tdhelepanuvéérne,

millist rolli voivad kohastumuses méngida monede liblikate tiibade 1dbipaistvad alad.

2.3.5.1. Kriipsis

Kriipsis on kaitsestrateegia, mille puhul loom sulandub visuaalselt imbritsevasse keskkonda
(Endler, 1984). Pohikiisimus seisneb selles, kas kiskjate voimekus saaki mérgata tdepoolest
viaheneb, kui liblika tiibadel on ldbipaistvad osad. Lébipaistvad tiivad védhendavad liblikate
visuaalset kontrasti timbritseva keskkonnaga (Arias, Elias jt, 2019; Arias, Mappes jt, 2019; Gomez,
Pinna jt, 2021). Seda kinnitavad heleduse ja varvikontrasti modtmised, mis tehti arvutuste abil
linnundgemise mudeli jérgi (Gomez, Pinna jt, 2021). Kontrastsus véheneb proportsionaalselt
tiibade ldbipaistvuse suurenemisega. Selle tulemusena vdheneb maéarkimisvéirselt ldbipaistvate
liblikate mérgatavus lindude jaoks. Samuti ndidati, et tiibade ldbipaistvuse suurenemisel on kindel
seaduspira. Maskeerumise efektiivsus hakkab langema pérast teatud valguse ldbilaskvuse taseme
saavutamist. Libipaistvuse korral, kus tiivad lasevad 1dbi 50-80% nihtavast valgusest, viheneb
kontrast jérsult, muutes liblika tausta suhtes peaaegu ndhtamatuks. Kui ldbipaistvus {iletab
ligikaudselt 90%, siis edasine suurenemine ei mojuta mérgatavust, lindudel on juba raske liblikat
néha (Gomez, Pinna jt, 2021).

Liblikate peamised looduslikud vaenlased on linnud. Uheks lindude eripiraks on nende vdime
tajuda mitte ainult ndhtavat valgust, vaid ka ultraviolettkiirgust lainepikkustel alla 400 nm (Bennett
ja Cuthill, 1994). Liblikate tiibade membraani ja soomuseid moodustav Kkitiin peegeldab
ultraviolettkiirgust (Azofeifa jt, 2012). Esmapilgul vdib see tunduda tegurina, mis vihendab
labipaistvuse efektiivsust, kuna tiivad vdivad jddda lindude jaoks mérgatavaks. Kuid lindude
keskkonna tajumine ei piirdu vaid ultraviolettkiirgusega, nad ndevad kogu nidhtava valguse spektrit.
See tdhendab, et isegi kui liblika tiivad peegeldavad osa UV-kiirgusest, ei halvene nende
maskeerumine oluliselt. Peamine tegur, mis méiérab ldbipaistvuse kui maskeerumisvahendi
efektiivsuse, on kontrasti vihenemine taustaga tervikuna, mitte ainult ithes spektri osas (Gomez,
Pinna jt, 2021). Seega, kuigi kitiini UV-peegeldumine vdib potentsiaalselt mojutada liblikate
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margatavust, jaib selle moju vdheseks kogu kohastumise kontekstis rédvloomade eest kaitsmisel.
Niiviisi toimib ldbipaistvus tGhusa kriiptilise adaptatsioonina, kuna eksperimendid on ndidanud, et
linnud mérkavad ja riindavad lébipaistvaid liblikaid harvemini vorreldes viarvunud isenditega

(Arias, Elias jt, 2019).

2.3.5.2. Katkestav virvumine

Katkestava virvumise peamine mehhanism pohineb loomakeha kuju voi kontuuride visuaalsel
moonutamisel. Tekitatav efekt eksitab kiskjat, takistades saagi mirkamist. Liblika tiibade
labipaistvus toimib tdhusa katkestava varvusena, kuid ainult juhul, kui see esineb tiibade servadel
(Arias jt, 2021). Liblikamudeleid, millel ldbipaistvad alad puutusid ithe v3i mitme tiivaservaga
kokku, riindasid linnud 6% harvemini kui tdiesti ldbipaistmatuid mudeleid voi neid, mille
labipaistvad alad asusid tiiva keskel. Labipaistvate alade suurus ei mojutanud ellujdémist, kui need
ei puutunud kokku tiivaservadega. See tdhendab, et isegi viikesed, kuid strateegiliselt paigutatud
labipaistvad elemendid voivad oluliselt suurendada maskeerumist. Seega toimib tiibade
labipaistvus katkestava virvusena siis, kui see moonutab tiiva kontuure, kusjuures alade
paiknemine mojutab efektiivsust rohkem kui nende suurus. Liabipaistvus médngib liblikatel
katkestava virvusena olulist rolli, kusjuures eksperimentaalsed andmed néitavad, et ldbipaistvate
tiibade ja kontrastsete elementidega mudelitel on madalam riindesagedus (Yeager jt, 2024).
Huvitaval kombel ei ilmnenud olulist erinevust riindesageduses mudelite vahel, millel oli erinev
labipaistvuse aste. See viitab, et isegi osaline ldbipaistvus koos kontrastsete elementidega voib olla
piisav kontuuride hdirimiseks. Samas vOib sellise maskeerumise efektiivsus soltuda kiskjate

nigemisomadustest ning valgustingimustest keskkonnas (Yeager jt, 2024).

2.3.5.3. Signalisatsioon
Kuigi lébipaistvus vOib tunduda ideaalse varjumisstrateegiana, voib see samuti toimida teatud
visuaalsete signaalide edastamise vahendina (Barnett jt, 2025). Selline signalisatsioon vdib

avalduda nii liigisisestes kui ka liikidevahelistes interaktsioonides.

2.3.5.3.1. Liigisisene kommunikatsioon

Liblikate tiivakiri toimib sageli liigisisese visuaalse kommunikatsiooni vahendina (Ellers ja Boggs,
2003; Beldade ja Peralta, 2017). On leitud, et tiibade poolldbipaistvus voib selliseid signaale
tugevdada, eriti sugulise valiku kontekstis (Stavenga jt, 2023). Monede liikide puhul vdimaldab
titbade poollédbipaistvus lennu ajal tdiendava visuaalse signaali edastamist, suurendades isaste

ndhtavust emaste jaoks. Poolldbipaistvate tiitbade peegeldunud ja ldbiv valgus loovad eri

29



liblikaliikidel tiiva molemal kiiljel sarnase kirja (Stavenga jt, 2023). Néiteks monedel
pdualibliklastel (Pieridae) on tiiva alakiilg veidi heledam kui tilakiilg, kuid séilitatakse kirja iildine
struktuur. Autorid vdidavad, et isegi osaliselt kokkupandud tiibade korral jadb visuaalne signaal

liigikaaslastele dratuntavaks (Stavenga jt, 2023).

Kuigi Stavenga jt (2023) t66 pakub huvitavaid tdhelepanekuid poolldbipaistvuse voimalikust rollist
liigisisese signalisatsiooni vahendina, esineb mitmeid kiisimusi mdnede jarelduste osas. Esiteks
voib iila- ja alakiilje tiivakirja sarnasus olla iildisest tiivavirvusest tulenev korvalnihtus, mitte
otsene kohastumus suguliseks valikuks. Teiseks viidi katsed 14bi optimaalses valguskeskkonnas,
mis ei pruugi peegeldada tiibade poolldbipaistvuse efektiivsust looduslikes tingimustes (néditeks
hdmaruses). Samuti pdhinevad vdited poolldbipaistvuse rolli kohta sugulises valikus vaid
morfoloogilistel vaatlustel. Kéditumuslikud katsed vdiksid muuta jareldused veenvamaks. Oluline
on mérkida, et kui tiibade poolldbipaistvus mingiks tdepoolest olulist rolli sugulises valikus, oleks
oodata selle tunnuse osas sugulist dimorfismi (Lande, 1980). Siiski enamikul Stavenga jt (2023)
poolt késitletud liikidest on isaste ja emaste tiibade ldbipaistvus sarnane ning véljendunud suguline

dimorfism puudub.

2.3.5.3.2 Aposematism ja mimikri

Visuaalne signalisatsioon on vajalik mitte ainult liigisiseseks infovahetuseks, vaid ka suhtluseks
potentsiaalsete vaenlaste ja kiskjatega. Aposemaatiline viarvus ehk hoiatusvédrvus on kiskjatele
suunatud signaal, mis annab mérku looma mitteso6davusest voi kaitsest. Tihti on aposemaatiline
véarvus silmatorkavalt ere, hdlmates nditeks punaseid, kollaseid ja siniseid toone (Seymoure jt,
2018). Vaatamata sellele vaib teatud juhtudel ka ldbipaistvus tdita aposemaatilise signaali rolli.
Ithomiini triibuse liigid, mida sageli nimetatakse klaasliblikateks (glasswing butterflies), on tuntud
oma tiibade suurte libipaistvate alade poolest. Uheks selle triibuse teatud esindajate isedrasuseks
on see, et liblikad siinteesivad piirrolisidiinalkaloide (Trigo jt, 1996). Need alkaloidid satuvad
liblikate organismi juba rodvikustaadiumis, kui nad toituvad kareleheliste lehtedel. Teised
Ithomiini triibusesse kuuluvad liigid omandavad piirrolisidiinalkaloide juba valmiku staadiumis,
toitudes korvdieliste ditel (McClure jt, 2019). Labipaistvate liblikaliikide seas tdheldati ootamatult
korget mittesdodavust, kui tibudele pakuti erinevaid liitke (McClure jt, 2019). Vaatamata ootustele
pole labipaistvad liigid vihem, vaid isegi toksilisemad kui erksad ldbipaistmatud liigid. Kiskjad
(kanapojad) oppisid ldbipaistvaid liike kiiremini véltima (McClure jt, 2019). Seega on Ithomiini

liblikate lébipaistvus evolutsioneerunud aposematismi tdiendina, vdimaldades neil kombineerida
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kriiptilise vérvuse ja hoiatava vérvuse eeliseid. Suurelt distantsilt aitab ldbipaistvus vdhendada

margatavust, samal ajal kui ldhikontaktis aitab aposematism kiskjal liiki dra tunda ja valtida.

Miilleri mimikri on ndhtus, mille puhul mittesé6davad liigid omandavad tihiseid viliseid tunnuseid,
et suurendada ellujddamist seeldbi, et kiskjad Opivad neid véltima (Sherratt, 2008). Vdimalikke
mimikri rithmasid on kirjeldatud ka Lycorea perekonna liikide néitel (nditeks Lycorea ilione), kelle
puhul on sarnaselt Ithomiini liblikatega tuvastatud piirrolisidiinalkaloidide sisaldus (Beccaloni,
1997). Sellele liigile on iseloomulikud suured ldbipaistvad tiivaalad ning keemiline kaitse kiskjate
eest. Arvestades, et L. ilione kuulub triibusesse Danaini, on toenéoliselt tegemist Miilleri mimikri
juhtumiga. Paljudel kauges suguluses olevatel liikidel on evolutsioneerunud sarnased struktuursed
ja optilised omadused (Pinna jt, 2021). Hoolimata uuritud litkide mitmekesisusest tdheldatakse
mimikeerivate liikide seas struktuursete tunnuste konvergentsi, mis véljendub ldbipaistvate
tiivaosade vOimes valgust samal viisil 14bi lasta. See tdhendab, et kiskjate jaoks sarnanevad

mimikeerivad liigid ldbipaistvuse ja virvuse poolest iliksteisega.

Batesi mimikri on néhtus, mille puhul s66davad liigid omandavad mitteso6davate organismidega
sarnaseid viliseid tunnuseid, et vihendada kiskjate riinnaku tdeniosust (Speed, 1999). Uheks
klassikalise Batesi mimikri nditeks on sugukonda surulased (Sphingidae) kuuluvad lottsurud
(Hemaris), kes meenutavad vélimuselt kimalasi ja mesilasi (Koshkin ja Yevdoshenko, 2019). Neile
on sageli iseloomulik kollase-mustakirju keha ja peaaegu tdiesti ldbipaistvad tiivad. Sarnaseid
viéliseid tunnuseid omavad ka klaastiiblased (Sesiidae) (Volponi ja Volponi, 2018). Huvitaval
kombel jiljendavad Schistophleps perekonna esindajad lisaks vélimusele ka kimalaste

kditumisomadusi, nagu lennutrajektoor ja heli (Skowron Volponi jt, 2018).

Monedes liblikaliste sugukondades on peetud voOimalikuks quasi-Batesi mimikri esinemist
(Beccaloni, 1997). See termin kirjeldab olukorda, kus teatud liigid on vihem mittes66davad kui
teised, kuid omandavad siiski sarnase kaitsevarvuse (Speed, 1999). Naitena tuuakse Dismorphia
perekond, mille esindajad voivad olla vihem toksilised kui Ithomiini triibuse liblikad (Beccaloni,
1997). Sellest hoolimata on neil sarnaseid visuaalseid tunnuseid. Sarnaselt Ithomiini triibuse
esindajatega leidub Dismorphia perekonnas suhteliselt suurte ldbipaistvate tiivaosadega liike
(nditeks Dismorphia theucharila) (Lamas, 2004). Selle hiipoteesi kinnitamiseks oleks vaja

uuringuid, mis vordleksid mainitud liigi toksilisuse taset Ithomiini liblikatega.
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2.3.5.4. Termoregulatsioon

Lébipaistvusel voib olla oluline roll erinevate temperatuuritingimustega kohastumisel (Gomez,
Pinna jt, 2021). Keha optimaalse temperatuuri sdilitamine on liblikate jaoks fiisioloogiliselt oluline,
mojutades nende aktiivsust, toitumist ja paljunemist. Siiski voib ldbipaistvate tiibadega liikidel olla
termoregulatsioon raskendatud, kuna nende vOime soojust neelata ja sdilitada on piiratud.
Termaalse melanismi hiipoteesi kohaselt on madalatel temperatuuridel elavatel liikidel ja isenditel
kalduvus olla tumedamalt varvunud (Watt, 1968; Ossola jt, 2023). Tiibade ldbipaistvuse taseme
vordlus eri laiuskraadidel elavate liikide seas nditas, et kiilmematesse piirkondadesse liikudes
védheneb tiibade valguse ldbilaskvus (Gomez, Pinna jt, 2021). See kinnitab termaalse melanismi
hiipoteesi, kuna ldbipaistvuse vdhenemine viitab suuremale neeldumisele, mis omakorda aitab
paremini soojust sédilitada. Selle hiipoteesi kohaselt on ldbipaistvad tiivad evolutsioneerunud

liikkidel, kes elavad madalatel laiuskraadidel, kus liigne kuumenemine v3ib olla kahjulik.

Samas ei ole tegemist universaalse seaduspéraga. Niiteks esineb Ithomiini triibusesse kuuluvate
Klaasliblikate puhul labipaistvaid liike sagedamini maéestikes korgemal asuvates jahedamates
piirkondades, samas kui labipaistmatud liigid elavad peamiselt soojades madalmikes (Ossola jt,
2023). Eksperimentaalselt on tdestatud, et labipaistvus pohjustab termoregulatsiooni halvenemist,
kuna ldbipaistvad alad neelavad l4hi-infrapuna kiirgust vihem kui vérvunud piirkonnad (Ossola jt,
2023). Sellest hoolimata on ldbipaistvad liigid endiselt levinud kiilmades tingimustes. See paneb
kahtluse alla hiipoteesi, et ldbipaistvus evolutsioneerus vastusena kliimatingimustele. Labipaistvus
pakub piisavalt eeliseid, et kompenseerida sellega seotud termilist kulu (Ossola jt, 2023). Seega
peetakse termoregulatsiooni ldbipaistvuse “hinnaks”, kus termoregulatsiooni on ohverdatud

teistele teguritele, niiteks kiskjate eest kaitsmisele.

Seega tunnistavad molemad uuringud ldbipaistvuse mdju termoregulatsioonile, kuid tdlgendavad
selle evolutsiooni erinevalt. Gomez, Pinna jt (2021) pakuvad vilja kompromissadaptatsiooni.
Labipaistvus kohastub osaliselt kliimatingimustega, kuid piiratult mimikri v61 maskeerumise
vajaduse tottu. Samal ajal vdidavad Ossola jt (2023), et ldbipaistvus arenes iiksnes kiskjate surve

tottu ning termoregulatsioon on vaid viltimatu “hind” selle strateegia eest.

32



2.3.5.5. Hiidrofoobsus

Putukate tiivad on sageli tugevalt hiidrofoobsed, mis on eriti oluline troopilistes piirkondades, kus
on kdrge Ohuniiskus ja sagedased vihmasajud (Aideo ja Mohanta, 2016). Liblikate puhul on
hiidrofoobsus tingitud keerukast tiivareljeefist, mida kujundavad mikro- ja nanostruktuurid
(Wanasekara ja Chalivendra, 2010). Kuid ldbipaistvate tiibade korral voivad need struktuurid
mojutada ka tiibade optilisi omadusi, mis tekitab kiisimuse, kuidas hiidrofoobsed omadused

tihilduvad ldbipaistvusega.

Tiibade ldbipaistvad alad saavutatakse sageli soomuste mitmesuguste modifikatsioonide ja nende
paiknemise tiheduse muutustega (Gomez, Pinna jt, 2021; Pomerantz jt, 2021). Hiidrofoobsuse
médramisel on peamine roll tiibade mikrostruktuuril (Gomez, Pairraire jt, 2021). Peamist rolli
mingib eri kujuga vertikaalselt paiknevate soomuste kombinatsioon, mis vdhendab vee
kokkupuutepinda. Lisaks struktuuride kujule on oluline ka soomuste elastsus. Niiteks sdilitavad
Parantica sita (Nymphalidae) tiivad oma hiidrofoobsuse tédnu spetsialiseerunud soomustele, mis
painduvad veepiiskade surve all ja taastavad algkuju mehaanilise koormuse kadudes (Perez
Goodwyn jt, 2009). Kuigi mikrostruktuuride tihedus mojutab hiidrofoobsust vaid vihesel mairal,
aitab see paremini torjuda véiksemaid veepiisku, eriti aurustumisel (Gomez, Pairraire jt, 2021).
Autorid joudsid ka jireldusele, et nanostruktuuridel tiitbade pinnal ei ole hiidrofoobsusele olulist

moju.

Liblikatiibade ldbipaistvus on Okoloogilise kohastumuse seisukohalt kujunenud kui 13ivsuhe
(trade-off) maskeerumise ja hiidrofoobsuse sdilitamise vahel (Gomez, Pairraire jt, 2021). Suurem
tiibade valguse ldbilaskvus vdhendab hiidrofoobseid omadusi. Seda seisukohta kinnitab ka
tahelepanek, et Greta oto ldbipaistvad tiivaosad on vaid mdddukalt hiidrofoobsed, jaddes oluliselt
alla teistele liblikaliikidele soomuste puudumise tottu (Wanasekara ja Chalivendra, 2010).
Troopilistes piirkondades suurendavad sagedased vihmad ja korge niiskus looduslikku
valikusurvet hiidrofoobsuse sdilitamiseks, isegi ldbipaistvate tiibade korral. Ekvaatorile ldhenedes
on troopiliste litkide ldbipaistvatel tiitbadel paremad hiidrofoobsed omadused kui parasvéotme
liikidel (Gomez, Pairraire jt, 2021). Seega on lébipaistvuse struktuur optimeeritud hiidrofoobsuse
jaoks. Libipaistvuse ja hiidrofoobsuse vahelise 16ivsuhe leevendamiseks kasutavad liblikad
tdiendavaid kohastumusmehhanisme, nagu erinevat tiilipi soomuste kombinatsioon ja

mikrostruktuuride elastsuse suurendamine.
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2.4. Arutelu

Tiibade ldbipaistvus esineb teadaolevalt 23% liblikaliste sugukondadest ning see on evolutsiooni
kéigus korduvalt ja sdltumatult vélja kujunenud tunnus (van Nieukerken jt, 2011; Gomez, Pinna jt,
2021). Sarnane optiline efekt saavutatakse mitmesuguste mikro- ja nanostruktuuride variatsioonide
abil, mis viitab tunnuse adaptiivsele olulisusele. Teisisonu ei ole tiibade ldbipaistvus juhuslik
evolutsiooniline korvalprodukt, vaid kohastumuslik tunnus, mis suurendab isendite kohastumust
teatud keskkonnatingimustes. Libipaistvate tiivaalade 6koloogiline eelis seisneb eelkdige selles, et
need muudavad liblika kiskjate jaoks vihem mérgatavaks. Vihenenud néhtavus saavutatakse kas
kriipsise voi katkestava vérvuse abil. Labipaistvus voib moningatel juhtudel toimida aposemaatilise
signaalina, hoiatades kiskjaid liblika voimalikust mittesddavusest voi keemilisest kaitsest. Samuti
voib see tdita rolli mimikris, kus tiibade ldbipaistvus aitab matkida teiste liikide hoiatavat valimust.
Arvestades, et aposemaatiline signalisatsioon ldbipaistvuse kaudu on iseloomulik vaid piiratud
arvule Ithomiini triibuse esindajatele, voib oletada, et hoiatusvédrvuse edastamine ei olnud
labipaistvuse evolutsiooni peamine tdukejoud. Samas védrib mainimist, et ldbipaistvate
piirkondade olemasolu voib kaasa tuua teatud piiranguid tiibade hiidrofoobsuse ja
termoregulatsiooni halvenemise nédol (Gomez, Pairraire jt, 2021; Ossola jt, 2023). Tdenédoliselt
kujunes seega liblikate tiibade ldbipaistvus evolutsiooni kéigus vélja mitmete tegurite koosmdjul.
Peamiseks neist oli ilmselt kaitse kiskjate eest. Samal ajal, arvestades osalist vastavust termilise
melanismi hiipoteesile, ei saa vilistada, et ldbipaistvus vois teatud mééral kohastuda ka

kliimatingimustega, kuid see mehhanism méngis pigem teisejargulist rolli.

Moned ldbipaistvuse 6koloogilised seletused, nagu kiskjate jaoks vihenenud nédhtavus, kehtivad
paljude mittesuguluses olevate liblikaliikide puhul (Gomez, Pinna jt, 2021). Siiski ei pruugi kdik
labipaistvuse tekke seletused olla universaalsed ja voivad soltuda konkreetsetest elupaikadest ja
liigi 6koloogiast. Naiteks ldbipaistvus méangib olulist rolli termoregulatsioonis (Beldade ja Peralta,
2017; Gomez, Pinna jt, 2021). Arvestades, et ldbipaistvad tiivaosad neelavad vidhem
infrapunakiirgust, voib suurte labipaistvate alade olemasolu aidata viltida iilekuumenemist korge
temperatuuriga piirkondades. See aspekt voib olla eriti oluline pdevase aktiivsusega liblikate jaoks,
kelle termoregulatsioon soltub otseselt paikesekiirguse hulgast. Erinevalt pidevase aktiivsusega
liblikatest, soltub odliblikate termoregulatsioon infrapuna kiirgusest vdhem. Nende puhul
sdilitatakse optimaalne temperatuur niiteks lihaste intensiivse t66 voi keha anatoomiliste omaduste
(0hukotid, mis isoleerivad rindmiku) abil (Heinrich, 1987). Seega vdaib ldbipaistvus 66liblikate

jaoks olla termoregulatsiooni seisukohalt ebasoodne tunnus. Sellest tulenevalt v3ib ldbipaistvuse
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evolutsiooniline tdhendus soOltuda pidikesevalguse intensiivsusest, temperatuurist ja liigi
aktiivsusperioodist. Vdib oletada, et labipaistvuse evolutsioonilised seletused varieeruvad soltuvalt
liigi 6koloogiast, kuna erinevates tingimustes vdivad kohastumistingimused erineda. Seega ei saa

liblikate tiibade ldbipaistvuse dkoloogilisi seletusi pidada tdielikult universaalseteks.

Praegu on tiibade ldbipaistvuse 6koloogiline tdhendus endiselt vdhe uuritud valdkond. Néiteks
Gomez, Pinna jt (2021) uurimuses esitati hiipotees, et ldbipaistvatel tiivaaladel voib olla eriline roll
ultraviolettkiirguse eest kaitsmisel. Autorite sdnul l&bipaistvus siiski tdendoliselt ei mangi olulist
rolli UV-kaitses, kuid edasised uuringud voiksid olemasolevaid teadmisi tdiendada (Gomez, Pinna
jt, 2021). Samuti on vdhe uuritud ldbipaistvate piirkondade rolli liigisiseses signalisatsioonis.
Niiteks Methona curvifascia (Nymphalidae: Ithomiini) tiibadel puuduvad ldbipaistvates
piirkondades valguse peegeldust vihendavad nanostruktuurid (Pinna jt, 2021). Pdikesevalguse
peegeldumisel tekkivad tiivapinna mustrid vdivad potentsiaalselt mingida rolli liigisisese
kommunikatsiooni vahendina. Arvestades, et sarnast labipaistvuse funktsiooni on korduvalt
tdheldatud kahetiivaliste puhul (Eichorn jt, 2017; White ja Latty, 2020), on vdimalik, et ka moned
labipaistvate tiibadega liblikaliigid vdivad kasutada seda strateegiat liigisisese visuaalse

suhtlusvahendina.

Labipaistvuse levik liblikaliste seas on endiselt ebapiisavalt uuritud. Teaduskirjanduses puudub
isegi ligikaudne hinnang lébipaistvate tiivaaladega litkide koguarvust. Kédesoleva uurimistdo
raames tuvastati, et ldbipaistvad alasid leidub sugukonnas kirilased (Endromis), mille kohta
varasemates teadusallikates andmed puuduvad. See tdhelepanek viitab voimalusele, et 1dbipaistvus
voib olla levinum, kui seni arvatud, sealhulgas parasvootme liikide seas. Ténapédeval on
labipaistvad tiivad koige paremini uuritud troopilise Ithomiini triibuse puhul, kus hinnanguliselt
umbes 300 liigil esineb ldbipaistvaid tiivaalasid (Willmott ja Freitas, 2006; McClure jt, 2019).
Siiski vajab selle tunnuse levik viiksemates sugukondades tdiendavat uurimist. Sellised andmed

voiksid oluliselt aidata kaasa labipaistvuse evolutsioonilise péritolu moistmisele.

Uks viheuuritud teemasid on libipaistvate tiivaalade kujunemisega seotud geneetiliste ja
molekulaarsete mehhanismide mdistmine. On teada, et teatud geneetilised mehhanismid (Notch,
Whnt ja ASH) méngivad tdepoolest rolli struktuuride organiseerimisel ldbipaistvatel piirkondadel
(Reed, 2004; Pomerantz, 2021). Samas pole nende vdimalikku vastastikust mdju seni piisavalt
uuritud. Naiteks kattuvad osaliselt Wnt raja ligandi Wingless ja transkriptsioonirepressori Hairy

ruumilised ekspressioonimustrid (Pomerantz, 2021), mis vo0ib viidata potentsiaalsele
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regulatoorsele seosele. Teema vajab veel pohjalikumat késitlust, mistottu on edasised uuringud
vajalikud, et siivendada arusaamist ldbipaistvuse kujunemise molekulaarsetest mehhanismidest.
Siiski seisneb olemasolevate uuringute peamine probleem selles, et uurimisobjektidena
késitletakse enamasti vdrvunud liblikaid (Reed, 2004; Zhou jt, 2008; Prakash jt, 2024).
Liabipaistvuse seos eeltoodud geneetiliste mehhanismidega véljendub selles, et ilma nende
mehhanismide toimeta kaovad tiiva pinnalt soomused, paljastades membraani ja muutes piirkonna
labipaistvaks. Tdepoolest, see on iiks ldbipaistvuse saavutamise viis, kuid palju levinum strateegia
on lamedate soomuste olemasolu (Gomez, Pinna jt, 2021). Arvestades soomuste morfoloogilist
mitmekesisust, tekib kiisimus, millised molekulaarsed ja geneetilised protsessid méddravad nende
kuju (karvataolised, kaheharulised voi tavalised), varvuse (varvunud voi ldbipaistvad) ja asendi
membraani suhtes (lamedad voi piistised). Soomusteta tiivamembraani kujunemise kontekstis on
eriti mdrgatav uurimistéode puudumine, mis késitleks membraanipinna nanostruktuuride arengu
geneetilist reguleerimist. Lisaks voivad nanostruktuurid esineda erinevates vormides, nagu
labiirintjad (maze), kithmulised (nipple arrays), kasnjad (sponge-like) ja postikesed (pillars) (Pinna
jt, 2021). Edasised uuringud nende arengut tagavate molekulaarsete ja geneetiliste mehhanismide

kohta voiksid oluliselt tdiendada olemasolevaid teadmisi ldbipaistvate struktuuride kujunemisest

liblikalistel.

Et jouda liblikatiibade ldbipaistvuse evolutsiooni terviklikuma mdistmiseni, tuleb tulevikus
arendada mitmeid olulisi uurimissuundi. Koigepealt on vaja saada pdhjalikum iilevaade
labipaistvuse fiillogeneetilisest levikust ja selle morfoloogilisest mitmekesisusest liblikaliste seas.
Kiesolevas uurimuses tuvastati libipaistvad tiivaalad ka kirilaste sugukonna esindajatel. See viitab
voimalusele, et ldbipaistvus vdib parasvootmes elavate liikide seas olla levinum, kui seni arvatud.
Jargmise sammuna on oluline vélja selgitada, millised geenid ja molekulaarsed signaalirajad
osalevad ldbipaistvate tiivaalade kujunemises, sealhulgas mikro- ja nanostruktuuride
moodustamises. On teada, et sellised elemendid nagu Notch, Wnt, ASH kompleks, Hairy, Senseless
ja HR38 ekspresseeruvad labipaistvates piirkondades, kuid senini on piiratud arusaam nende
signaaliradade omavahelistest interaktsioonidest ja regulatsioonimehhanismidest. Nende
protsesside uurimiseks tuleb kasutada tinapdevaseid meetodeid, nagu RNA-seq ja CRISPR/Cas9.
RNA-seq voimaldab mairata, millised geenid on ldbipaistvates piirkondades aktiivselt
ekspresseeritud vorreldes ldbipaistmatutega. CRISPR/Cas9 meetod annab vdimaluse valikuliselt
alla suruda konkreetsete geenide ekspressiooni ja jilgida, kuidas see mdjutab tiivastruktuuride

arengut. Pérast signaaliradade vastasmojude selgitamist on vajalik tuvastada, millised mutatsioonid
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voi regulatoorsed muutused viivad erinevate mikro- ja nanostruktuuride kujunemiseni. See aitab
moista, kas struktuuride morfoloogilised erinevused on tingitud signaaliradade héiretest voi
ekspressiooni taseme muutustest. Olulist rolli méngivad ka vordlevad uuringud erinevate
liblikarithmade vahel, kus ldbipaistvus saavutatakse eri tiilipi mikro- ja nanostruktuursete
modifikatsioonide kaudu. See voimaldab luua seose fenotiilibi ja konkreetsete geenide vahel.
Selline l1dhenemine aitab vilja selgitada, kas l14bipaistvus eri liikide seas on kujunenud {ihiste voi
soltumatute molekulaarsete mehhanismide alusel. Samuti voimaldab see moista, kuidas see tunnus

on evolutsiooni kdigus korduvalt ja soltumatult véilja arenenud.
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KOKKUVOTE

Maismaaloomade ldbipaistvus on erakordne néhtus, kuna erinevalt veekeskkonnast esineb
maismaal mitmeid piiranguid, nagu korge UV-kiirguse tase, valguse tugev peegeldumine ning
gravitatsioonijoud. Nende tegurite iiletamiseks peavad maismaaloomad vilja arendama spetsiifilisi
morfoloogilisi ja optilisi kohastumusi. Liblikate puhul on labipaistvate tiibade olemasolu isedralik,
kuna enamiku liblikaliste (Lepidoptera) seltsi esindajate tiivad on kaetud eredate ja varviliste

soomustega.

Kéesoleva t66 peamiseks eesmargiks oli vélja selgitada, milliste 6koloogiliste tegurite toimel on
liblikatel evolutsiooni kéigus kujunenud lébipaistvad tiivad, ning hinnata selle tunnusega
kaasnevaid voimalikke piiranguid. Kogutud andmete pohjal voib jareldada, et 1dbipaistvus mangib
rolli mitmetes kohastumismehhanismides. See vdhendab kiskjate poolt avastamise tdendosust
kriipsise vOi katkestava virvuse kaudu, voib tdita hoiatusviarvuse funktsiooni ning osaleda
mimikris. Samas voib ldbipaistvusega kaasneda mdningaid 6koloogilisi piiranguid, nagu tiibade

hiidrofoobsete omaduste vahenemine vai halvenenud termoregulatsioon.

Evolutsiooniliselt on ldbipaistvus arenenud sdltumatult mitmetes kauges suguluses olevates
sugukondades, mis viitab selle tunnuse adaptiivsele tdhtsusele. Seda Kinnitab ka suur
morfoloogiline mitmekesisus, mille kaudu lébipaistvus saavutatakse. Selle hulka kuuluvad
erinevad soomuste ja nanostruktuuride kujud ning paiknemised. Geneetiliste ja molekulaarsete
mehhanismide osas on teada, et ldbipaistvate tiibade mikrostruktuuride kujunemist mdjutavad
sellised signaalirajad nagu Notch ja Wnt ning achaete-scute geenikompleksi homoloogid (ASH).
Nende geneetiliste elementide omavahelised seosed ja regulatiivne koostoime vajavad edasist

uurimist.

To66 kéigus tuvastati moned peamised teaduslikud liingad. Esiteks puudub terviklik iilevaade
labipaistvuse fiilogeneetilisest jaotusest ja levikust liblikaliste hulgas. Kédesoleva uurimistoo kdigus
tuvastati ldbipaistvate tiivapiirkondade olemasolu sugukonnas kirilased, mida ei ole varem
teaduskirjanduses mainitud. Teiseks on vajalikud eksperimentaaluuringud, et selgitada
labipaistvuse 6koloogilist rolli, eriti liigisisese visuaalse kommunikatsiooni kontekstis. Lopetuseks
on siiani ecbaselge, millised geneetilised mehhanismid méadravad erinevate mikro- ja
nanostruktuuride vormide kujunemist ldbipaistvatel tiivaaladel. Nende uurimissuundade
arendamine vOib viia terviklikumale arusaamale liblikate ldbipaistvuse evolutsioonist ja

mitmekesisusest.
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Ecological role of wing transparency in butterflies and moths
Juliana Demestsenko
SUMMARY
Transparency is more commonly found among marine organisms than terrestrial ones. On land,
this trait is much rarer and is primarily found in insects. This limited distribution is explained by
certain constraints of the terrestrial environment, including high levels of ultraviolet radiation, the
influence of gravity and strong sunlight reflection. To overcome these limitations, terrestrial
organisms have developed specific adaptations such as constant refractive index in tissues, the
presence of micro- and nanostructures that reduce reflection, and the minimization of complex
internal structures that might obstruct light transmission. Among representatives of the order
Lepidoptera, transparent wings are an especially rare trait, since the wings of most butterflies and

moths are covered with pigmented scales.

The relevance of this topic stems from the fact that transparency has evolved multiple times in
phylogenetically distinct lepidopteran families, indicating its adaptive significance. The
adaptability of this trait is further supported by the diversity of micro- and nanostructures on wing
surfaces that enable transparency. This study focuses primarily on the evolution of transparent

wings in butterflies and moths.

The aim of the study was to determine which ecological selection pressures have driven the
emergence of transparency in Lepidoptera wings, and to assess the potential ecological limitations
associated with this trait. It was found that transparent wing areas reduce the likelihood of detection
by predators through crypsis and disruptive coloration. In addition, transparency may serve as a
signaling function, playing a role in aposematism and mimicry. At the same time, the presence of
transparent wings may come with ecological trade-offs, such as reduced hydrophobicity or reduced
thermoregulation. Thus, it is likely that wing transparency in lepidopterans evolved under the
combined influence of multiple factors. Predator avoidance appears to be the primary selective
force behind the trait, while aposematic signaling and adaptation to climatic conditions likely

played secondary roles.

This study also included the collection and analysis of data related to the ontogeny of transparent
wing structures, as well as the molecular and genetic mechanisms involved in their formation. The
scales on butterfly wings and the sensory bristles of fruit flies are homologous structures. Both

develop from the same precursor cells and are regulated by similar signaling mechanisms. The
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formation of microstructures in transparent wing regions is influenced by signaling pathways such
as Notch and Wnt, as well as the ASH genomic complex. However, the interactions and regulatory
relationships between these genetic elements represent an important direction for future research.

Another objective of the study was to evaluate the current state of research on transparency in
butterflies and to identify major knowledge gaps. The least studied areas include the phylogenetic
distribution of transparency within Lepidoptera and the genetic mechanisms controlling the
development of nanostructures on wing surfaces. The potential role of transparent structures in
intraspecific communication also remains understudied. Advancing these research directions is
essential for achieving a comprehensive understanding of the evolution and diversity of

transparency in Lepidoptera.
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