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Sissejuhatus

Koiki organisme on nende evolutsioonis vorminud keskkond ja sealt ldhtunud valikusurved:
kéttesaadav toit, abiootilised faktorid, rodvlussurve, suhtlus ja konkurents teiste liikidega ning
muud tegurid (Stearns ja Hoekstra, 2000). Looduslikud valikusurved on loonud tohutut
varieeruvust mitte ainult seltside, vaid ka klasside tasandil, mille itheks markantsemaks naiteks on
peajalgsed — veelise eluviisiga selgrootud, kelle morfoloogia ning elukeskkondade osas leidub

viga suur mitmekesisus (Jereb ja Roper, 2005).

Peajalgsed on limuste hdimkonda kuuluv selgrootute klass, mille kdiki litkmeid iseloomustab
haarmete, noka ja histi arenenud silmade olemasolu. Ténapéeval elavad peajalgsed jaotatakse
kaheks pohiliseks alamklassiks: laevukesed (Nautilida) ja kahelopusesed ehk sisekojased
(Coleoidea). Esimesse kuuluvad tanapdevaks kuut liiki hdlmavad nautilused ehk laevukesed, teise
riihmade kiimnehaarmeliste (Decapoda) ja kaheksahaarmeliste (Octopoda) esindajad seepiad,
kalmaarid ning kaheksajalad, sh. ainus sdilinud liik klaadist vampiirhaarmelised

(Vampyromorphida). Peajalgseid on tdnapievaks teada ligikaudu 800 liiki (Jereb ja Roper, 2005).

Esimesed peajalgsed ilmusid {ile 500 miljoni aasta tagasi (edaspidi MAT) varajases kambriumis
(Jereb ja Roper, 2005) ning ldbisid vdhemalt kaks suuremat viljasuremislainet, mille kéigus
hukkus enamus vastavatel perioodidel elanud klaadi esindajatest — esimesed siluris ning teised
mesosoikumis (Jereb ja Roper, 2005). Laevukesed evolutsioneerusid eraldi taksonoomilise

iiksusena vilja paleosoikumi keskpaigaks, kahelopusesed selle aegkonna lopuks (Kroger jt, 2011).

Peajalgsete klass on tohutult mitmekesine nii elupaikade kui morfoloogia poolest: nad asustavad
sisuliselt kdiki merelisi keskkondi ning nende morfoloogias leidub viga maérkimisvédrseid
erinevusi (Villanueva jt, 2017). Klassisisesed erinevused nii kehaplaanide kui ka suuruste osas on
arvestatavad ning peegeldavad nii divergentseid kui konvergentseid evolutsioneerumisi (Lindgren

jt, 2012; Jereb ja Roper, 2005).

Ainus alamselts, millel on sdilinud tdeline véline koda, on laevukesed. Kalmaaridel ning seepiatel
on sdilinud sisemised toesed nimega glaadius (i.k gladius) ja seepialuu (i.k cuttlebone).
Kaheksajalgadel ja seltsi pisiseepialiste (Sepiolida) liikmetel puudub toes pea tdielikult — kuigi
tdnaseks on teada, et uimeliste (Cirrata) alamseltsi kuuluvatel siivaveekaheksajalgadel voib

leiduda viga tilluke reliktne toesejddnuk (Jereb ja Roper, 2005; Uribe jt, 2017).
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Kdikidele peajalgsetele on iseloomulik haarmete (i.k arms) olemasolu. Kaheksahaarmeliste seltsi
kuuluvatel liikidel on neid kaheksa ja sama arv haarmeid on ka kiimnehaarmeliste liikidel, kuid
viimastel lisandub kaheksale haarmele kaks saagi tabamiseks kasutatavat kombitsat (i.k tentacles)
(Jereb ja Roper, 2006). Laevukeste liikide puhul varieerub haarmete (vahel nimetatud “viburiteks®,
1.k cirri) arv ligikaudu viiekiimnest kuni {ile iiheksakiimneni ning erinevalt teiste peajalgsete

haarmetest puuduvad neil iminapad (Jereb ja Roper, 2006).

Peajalgsed on pélvinud selgrootute kontekstis palju tdhelepanu oma erakordsuse poolest — neil on
korgelt arenenud selgroogsetega vorreldavad silmad, ndrvisiisteem ning kehaehitus, mis erinevad
koigist teistest selgrootutest (Jaitly jt, 2022; Villanueva jt, 2017; Jereb ja Roper, 2005). Lisaks
sellele on klassi esindajate puhul tiheldatav vdga korge intelligentsus nii eluviisiga
evolutsioonilisel kohastumisel kui ka katsetes 1dbi viidud kognitiivsete lilesannete lahendamisel

(Villanueva jt, 2017 ; Amodio jt, 2019).

Peajalgsete kohastumusi on uuritud enamasti empiiriliste tiksikuurimuste kontekstis (Villanueva
jt, 2017; Amodio jt, 2019). Moningaid iiksikuurimusi koondavaid iilevaateartikleid on kiill
ilmunud, aga need keskenduvad spetsiifilistele valikusurvete aspektidele, nagu néiteks
roovlussurvele (Jaitly jt, 2022) voi pelgalt peajalgsete rooveluviisile (Villanueva jt, 2017).
Uldisemaid ja tihtsamaid kohastumusi ning neid kujundanud valikusurveid koondav t&d
hetkeseisuga puudub. Samuti puudusid varasemalt puuduliku andmestiku ja niitidseks
olemasolevate fiilogeneesipuude puudumise tottu vordlevad fiilogeneetised uurimused, mis
niitidseks on vdhemalt teatud mastaabis olemas (Uribe jt, 2017; Sanchez jt, 2018; Lindgren jt,
2012).

Bakalaureusetdds uurin peajalgsete tahtsamaid fiitisilisi kohastumusi ning tiritan vGimaluste piires
analiiiisida neid vorminud valiksurveid, keskendudes ennekdike kaheldpuseste esindajatele.
Uurimuse kontekstis analiilisin kdigepealt valikusurveid ning kohastumusi iildisemalt, uurides
seejirel fiilogeneetilisi kokkulangevusi, konkreetseid anatoomilisi struktuure iihes nende
varieeruvustega ning ndrvisiisteemi. Jareldustes toon vilja tdhtsamad kokkulangevused ning

tendentsid kohastumuste ja valikusurvete osas.



Metoodika

T66 kirjutamisel 1dhtusin algselt ennekdike Google Scholar’i portaalist (Internet 1), millele lisasin
tulemuste kindlakstegemiseks ning kontrollimiseks ScienceDirecti/Elsevieri otsinguportaali
(Internet 2) omad. Siisteemse lilevaate saamiseks rakendasin enne konkreetse anatoomilise
struktuuri, kditumismustri voi muu tunnuse sisestamist sdnakombinatsiooni ,,cephalopods AND
evolution AND adaptation”. Antud fraasi ei kasutanud ma ainult siis, kui iihtegi asjakohast
tulemust ei kuvatud; sel juhul 1dhtusin tulemustest, mis kuvati kombinatsioonide ,,cephalopods
AND evolution* vdi ,,cephalopods AND adaptation* sisestamisel enne uuritava aspekti oma. Kui
ka siis oli 1dhtuv valim liialt piiratud voi asjakohaseid tulemusi napilt andev, otsisin vastavaid

artikleid peajalgsete ja mone konkreetse anatoomilise tunnuse mérksdnade kaudu.

Kuivord moningaid konkreetseid aspekte oli puhtalt varasemalt kirjeldatud otsingumeetodi néol
raske leida, 1dhtusin tungival vajadusel osaliselt ka spetsiifilistest otsingutest — nt. ,,cephalopods
AND w-shaped pupils“. Samuti oli kasuliku iildinfo ja silmaringi kontekstis abi véljastatud
kirjandusest kolme tildkasitluse néol (Jereb ja Roper, 2005; Birstein jt, 1982; Hanlon ja Messenger,
2018), millest varaseim kisitles laiemas valdkonnas potentsiaalselt monevorra aegunud
informatsioonist hoolimata limuste hulgas adekvaatselt ka peajalgseid. Lisaks kasutasin juhendaja
viaga padevalt pakutud ressursse artiklite ndol, millest moned sisaldasid viidetena edasisi
uurimisartikleid. Et autorile teadaolevalt ei ole peajalgsetele rakendunud valikusurveid tervikuna
ja detailselt viga pdhjalikult uuritud (voi autoril neid tuvastada ei dnnestunud), viisin 14bi ka
eraldiseisva ,,cephalopods AND selection/selective pressures* paringu, mille tulemusena dnnestus

tuvastada valdavalt vaid juba varasemate otsingute kéigus leitud artikleid.



Peajalgsete fillogenees

Fossiilne andmestik viitab, et esimesed peajalgsed arenesid vélja ligikaudu 530 MAT varajases
kambriumis. Esimene kindlakstehtud peajalgne on hiliskambriumi keskosast périnev
Plectronoceras, kes arenes toendoliselt torbiklimuse-laadsest esivanemast (Kroger jt, 2011).
Peajalgsete iihist esivanemat iseloomustas korge ja koonilise kujuga kambriline koda, milles keha
ning haarmed olid suunatud allapoole (Kroger jt, 2011). Peajalgsete esivanemana pakuti vélja ka
fossiilses andmestikus leiduvat liiki perekonnast Nectocaris, kuid selle hiipoteesi tdsiseltvoetavus
on anatoomilise peenstruktuuri uurimise tulemusena kahtluse alla seatud ning hetkeseisuga ei ole
vélistatud, et tegemist on mone muu keerdloomade (Lophotrochozoa) klaadi kuuluva loomaga
(Kroger jt, 2011).
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Kodikide peajalgsete toendoliseks eellasseisundiks peetavast korge kojaga torbiklimuse-laadsest
esivanemast evolutsioneerunud jirglaste seas toimus hilises paleosoikumis kojatiilipide suur
mitmekesistumine. Algsest peenikesest ning kergelt koverast vélisest kojast arenes viga
mitmekesiseid kojatiitipe, mille kdik esindajad (sealhulgas ammoniidid, kes prominentsest vélisest
kojast hoolimata olid laevukestest kahelopusestega ldhedamalt suguluses) on peale laevukeste

tdnapdevaks vilja surnud (Kréger jt, 2011; Jereb ja Roper, 2005)

Peajalgsete kahe alamklassi, laevukeste ja kahelopuseste lahknemist on ajaliselt paigutatud
ligikaudu 419-417 MAT (Kroger jt, 2011; Uribe jt, 2017), kuid vdhemalt iiks uuring on selle
paigutanud tunduvalt hilisemaks, alles ligikaudu 270 MAT (Sanchez jt, 2018) ning kaheksa- ja
kiimehaarmeliste lahknemist hilispaleosoikumisse (Kroger jt, 2011). Molekulaaruuringud on
peajalgsete fiilogeneesi osas andnud teatavas mahus tipsustavaid teadmisi: nii on rithmade
kaheksahaarmelised ja kiimnehaarmelised lahknemine arvatud jdédma vahemikku 227-181 MAT,
kaheksahaarmeliste rithmade uimeliste ja puuduuimeliste lahknemine vahemikku 178-119 MAT
ning kiimnehaarmeliste-sisesed tahtsamad lahknemised vahemikku 139-79 MAT. Markimisvaéirne
on asjaolu, et molekulaarsetest uuringutest ldhtuvad teadmised on vastuolus eelnevate
hiipoteesidega ning paigutavad klassisisesed lahknemised ajaliselt tunduvalt hilisemaks kui

varasemalt eeldatud (Uribe jt, 2017).

Ténapédevaste klassi esindajate arenguloos méngib suurt osakaalu vélise koja kadumine (Kroger jt,
2011; Jaitly jt, 2022). Kodikide peajalgsete eellasel oli véline koda olemas, kuid tdnapdeval on see
sdilinud ainult laevukeste esindajatel; koigil teistel on koda redutseerunud sisemiseks
holjumisfunktsiooni tditvaks organiks, enamustel kaheksahaarmeliste ja koikidel pisiseepialiste
litkidel on see tdielikult redutseerunud. Asjaolu on muutnud peajalgsete fiilogeneesi uurimise
fossiilsele andmestikule tuginedes keeruliseks: pérast kambriliste kodade (Phragmocone)
kadumist on fossiilset ainest vdheselt ja fragmentaarselt, muutes kaheldpuseste arenguloo sellele
tuginedes raskemini madistetavaks (Kroger, 2011; Villanueva jt, 2017; Uribe jt, 2017). Esimeste
peajalgsete evolutsioneerumisega ligikaudu 530 MAT {ihtib vilise koja holjuvusfunktsiooni teke,
mis ligikaudu 275 MAT redutseerus tdielikult sisemiseks organiks (Villanueva jt, 2017).
Peajalgsete evolutsioonis on ligikaudu samaaegselt tdheldatud ka tagumise ja dorsoventraalse
kehatelje muutumist, mis viitab keha pdordumisele allasuunatust enam-vihem horisontaalseks

ning iileminekule varasemast tunduvalt aktiivsemale elustiilile (Kroger jt, 2011).
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Joonised 2 ja 3. Kujutatud on kahe uuringu jargi aastatel 2014 ja 2017 koostatud peajalgsete fiillogeneensipuid.
Eestikeelne tekst autori poolt. Allikad: Allcock jt, 2014; Uribe jt, 2017.

Uldise reeglina on hiljutised uuringud toetanud enamike peajalgsete riihmade monofiileetililsust
(Joonis 2; 3). Mdnede eranditena on vilja toodud puuduuimeliste (Incirrata) sekka kuuluvad
kaheksajalglased (Octopodidae), kelle puhul toetavad molekulaaruuringud mittemonofiileetilist
polvnemist — seda perekonna kaheksajalg (Octopus) puhul (Uribe jt, 2017; Allcock jt, 2014).
Perekond seepia (Sepia) on molekulaarsete andmete osas enamjaolt monofiileetiline, kuid Sepiella
paigutamine selle hulka muudab riihma parafiileetiliseks (Uribe jt, 2017). Mitmete rithmade
paiknemine klassis on jddnud ebaselgeks. Eriti vaidlusalusteks on olnud mh. vampiirhaarmeliste,
Idiosepioidea ja keeritsseepialiste (Spirulida) paigutumine fiilogeneesipuul (Uribe jt, 2017).
Vampiirhaarmelised on tdnapédevaks vaid tihest liigist koosnev rithm, keda on traditsiooniliselt
peetud kaheksajalgadega ldhedases suguluses olevaks: molekulaarsed uuringud on hiipoteesi

kinnitanud ning paigutanud nad kaheksajalglaste sdsarrithmaks (Uribe jt, 2017).

Peajalgsete flilogeneesi uurides on tdhelepanuviirseks asjaoluks kaheksa- ja kiimnehaarmeliste
eellasseisundite erinevus vastavate riihmade tédnapdevasest eluviisist. Kaheksahaarmelised on
valdavalt bentiline rithm, kuid nende eellased olid molekulaarsele andmestikule tuginedes véga
toendoliselt pelaagilise eluviisiga (Sanchez jt, 2018). Sama kehtib kiimnehaarmeliste kohta — kuigi
nende elamissiigavused on reeglina kaheksahaarmeliste omadest mitmekesisemad, oli nende iihine

eellane tdendoliselt bentiline (Sanchez jt, 2018). Peajalgsete hulgas tunduvad elupaikadevahelised



iileminekud olevat olnud suhteliselt sagedased ning sellest l&dhtuvalt on ka konvergentse

evolutsiooni osatdhtsus klassis suur (Lindgren jt, 2012).
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Valikusurved

Valikusurved on osa loodusliku valiku véljendustest, mis vormivad elusorganismide kohastumusi
(Stearns ja Hoekstra, 2000). Valikusurved voivad olla nii biootilist kui abiootilist paritolu. Kdige
olulisemad biootilised valikusurved on teistelt organismidelt tulenev réovlussurve, konkurents
teiste litkidega ning réoveluviisi puhul potentsiaalsed saakloomad. Abiootilised valikusurved
tulenevad eluta keskkonnast ning sealt 1dhtuvatest véljakutsetest {imbritseva kujul — peajalgsete
puhul neid timbritsevast veekeskkonnast erinevais sligavusastmetes (Lindgren jt, 2012; Sanchez

it, 2018).

Tanapédevaste peajalgsete arenguloos on tdhtsat rolli ménginud neile rakendunud rodvlussurve ehk
kdrgematel troofilistelt tasanditelt 1ahtuv valikusurve (i.k fop-down effect, La Pierre ja Hanley,
2015). Pérast evolutsiooni kdigus toimunud vélise koja kadumist on nad olnud saakloomadeks
mitmetele rodvloomadele, ennekdike luukaladele, kellele peajalgsed nende pehme kehaehituse
tottu kergesti toodeldavaks saagiks on; seda ka suurekasvulised siivaveekalmaarid, kelle arengut
on toendoliselt tugevalt suunanud nende ainsalt kiskjalt kaSelotilt I&htunud surve (Jaitly jt, 2022;
Kroger jt, 2011; Nilsson jt, 2012). Ro6vlussurvest mdjutatult on peajalgsetel arenenud mitmeid
konkreetseid kohastumusi: reaktiivlitkumine sifoonist pumbatava vee teel, paindlik kéditumine
roovloomade eest varjumisel ja nende véltimisel, kromatofooridest ja papillidest ldhtuv kriipsis,
varieeruvad paljunemisstrateegiad, tindipdiest 1dhtuva vedeliku kasutamine kaitseeesmérgil ning
miirgisus (Jereb ja Roper, 2005; Rocha jt, 2001; Villanueva jt, 2017; Amodio jt, 2019). Peajalgsete
puhul kunagi ldbivaks peetud iihekordne paljunemine esineb liikidel, kes elavad suure
roovlussurve all ja ebastabiilsetes keskkondades; vidhesemate roovloomadelt léhtuvate
ohuteguritega ja stabiilsema elukeskkonnaga liikidel voib esineda elu jooksul mitmeid paljunemisi

ning ovulatsioonivariante (Rocha jt, 2001).

Kuigi koja redutseerumisele ning selle 10plikule muutumisele sisemiseks holjuvusvahendiks vo1
enamuse kaheksahaarmeliste puhul tdielikule kadumisele evolutsiooni kéigus pole tiieliku
kindlusega pakutavat vastust, on sellele fenomenile pakutud mitmeid hiipoteese. Uheks on
toendoline asjaolu, et kiskjatel arenesid kohastumused vélise koja purustamiseks ning
kaitsefunktsioonilise olulisuse kaotanuna soositi kojata kiirust, intelligentsust kiskjatest
hoidumisel ning vérvi- ja peegeldajarakkudest (kromatofoorid, leukofoorid ja iridofoorid) 1dhtuvat
varjevoimet (Kroger jt, 2011; Amodio jt, 2019; Méthger jt, 2008).
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Roovlussurvele endale lisaks on tdhtsad ka eelistatud voi kéttesaadavate saakloomade tekitatud
valikusurved (i.k bottom-up effect, La Pierre ja Hanley, 2015), kelle to6tlemiseks on peajalgsetel
arenenud erinevaid saagitabamisviise ning morfoloogilisi struktuure, millest nokk ning
iminappade muudendid on moned kdige prominentsemad (Roscian jt, 2022; Xavier jt, 2022;
Kroger jt, 2011, Fuchs jt, 2021). Peajalgsete rooveluviis on suunanud mitmeid kohastumusi nii

aktiivse saagijélituse kui varitsuse osas (Villanueva jt, 2017).

Kohastumuste hindamisel on kahtlemata olulised ka tihti tagaplaanile jadvad abiootilised tegurid
(Lindgren jt, 2012; Stearns ja Hoekstra, 2000). Kuivord peajalgsed asustavad mitmekesiseid
veekeskkondi, on antud elupaigalisest varieeruvusest tulenevalt rakendunud ka erinevad surved.
Pelaagilise eluviisiga peajalgsetel — enamasti kiimnehaarmeliste esindajatel — esineb
voolujooneline ja reeglina piklik mantel ja kehaplaan, samas kui pohjaeluviisiga liikidel on see
iimaram. Avatud vees litkudes on biootilises kontekstis nii saagi tabamiseks kui rédvloomade
véltimiseks oluline kiirus, kuid taolist kehaehitust soosib ka keskkond ise: voolujoonelisus tagab
sujuva litkkuvuse ning kiiruse avatud ja takistusteta keskkonnas (Lindgren jt, 2012; Uribe jt, 2017).
Paljudel pelaagilistel liikidel esineb ka osaline voi teatud juhtudel (ennekodike Oegopsida seltsi
kuuluvatel liikidel) tdielikult redutseerunud sarvkest, mispuhul lddts on veega otsekontaktis
(Lindgren jt, 2012). Samalaadselt puuduvad pelaagilistel liikidel reeglina nahatekstuuri muutvad
papillid: kuigi nende kromatofoorid ja peegeldajarakud on korgelt arenenud, pole nahatekstuuri
muutmisel erilist funktsiooni keskkonnas, mis kuhugi varjumist ei vdoimalda (Lindgren jt, 2012).
Seevastu bentilistel liikidel, kelle elukeskkonnas esineb palju kive, vetikaid ning vees hdljuvat
sadet, omavad sarvkesta sisuliselt alati: kuigi organ tdidab ka teisi eesmirke, on iiheks pohiliseks
ladtse ja silma tervikuna kaitsmine vees holjuva detriidi eest, mida vee siigavametes kihtides leidub
sadestumise tottu oluliselt rohkem. Siiski pole sarvkesta olemasolu ldbiv: siivaveelistel
vampiirhaarmelistel ja uimelistel sarvkesta pole, samas kui bentilistel kaheksajalglastel esineb see
alati ning sulgsilmsetel (Myopsida) pelaagilise eluviisiga kalmaaridel leidub sarvkest samuti
(Lindgren jt, 2012; Allen jt, 2014). Sarnased kohastumused on tdendoliselt tekkinud mitmete
valikusurvete tulemusena, mis on vorminud klassisiseseid konvergentseid kohastumusi (Lindgren

it, 2012).
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Peajalgsete kohastumused

Kohastumus (i.k adaptation) on elusorganismidele omane loodusliku valiku tulemusena tekkinud
anatoomiline struktuur, kditumismuster voi fiisioloogiline omadus (Stearns ja Hoekstra, 2000).
Kuivord peajalgsete ndol on tegu elukeskkondadelt viga mitmekesise rithmaga, peegeldavad

nende kohastumused erinevaid kujunemismustreid (Jereb ja Roper, 2005; Jaitly jt, 2022).

Peajalgsete perekonnad varieeruvad eluviisilt arvestatavalt, kuid kdikidele klassi liikmetele on
omane hea silmanidgemine, selgrootute kohta viga korgeks peetud intelligentsus, aktiivne
rooveluviis ja nokk. Varieeruvad on holjuvus, kromatofooridest ja papillidest ldhtuv vérvuse- ja
tekstuurimuutmisvdime, haarmete ning iminappade arv ja chitus, toese olemasolu, silmade
peenstruktuur nii pupillikujude, sarvkesta kui spektritaju osas ning hddrla olemasolu (Jereb ja
Roper, 2005; Jaitly jt, 2022, Lindgren jt, 2012). Kohastumuste osas on oluline réhutada
keskkonnast ldhtuvaid nii biootilisi (kisklussurve, liigipdhiselt spetsialiseerutud saak) kui
abiootilisi (valguse intensiivsus, temperatuur, veeiigavus) tegureid (Lindgren jt, 2012; Jaitly jt,
2022). Peajalgseid iseloomustab selgrootute kontekstis markimisvadrselt suur intelligentsus, mida

on vorreldud piisisoojaste loomade omaga (Jaitly jt, 2022; Villanueva jt, 2017).

Klassisiseselt on tdheldatav elukeskkonnast soltuvalt konvergentsi esinemine (Lindgren jt, 2012).
Kuivord erinevad elukeskkonnad ning veesiigavused iihes varieeruvate viljakutsetega survestavad
neis elavaid organisme erineivail viisidel, avaldub see nédhtus ka peajalgsete seas. Bentilise
eluviisiga liikidel esineb véga tihti limaram kehaehitus, sarvkest ja korgelt arenenud kriipsis.
Pelaagilistes keskkondades elutsevatel liitkidel esinevad tihti suhtlusesmarki tditvad bakterite
elutegevuse tulemusena valgust tootvad rakud e. fotofoorid, mantlil paiknevad uimed, kohatine
labipaistvus ning paindlikum sisetoes — seda nii kaheksa- kui kiimnehaarmeliste hulka kuuluvate
litkkide puhul (Lindgren jt, 2012). Stigavamates vetes elavatel liikidel on enamasti kiillaltki korgelt
arenenud silmad kiill olemas, kuid nende kemoretseptsioonivdoime iihes kompimismeelega, mida
saavutatakse mh. noka iimber ja haarmetel paiknevate mikroharjakestega, on valguse puudumisest
mdjutatuna tunduvalt rohkem arenenud kui palju eredamates keskkondades elavatel pelaagilistel
litkkidel (Lindgren jt, 2012). Monedele siin toodud ndidetele voib leiduda erandeid — nt. esineb
uimeliste alamseltsi kuuluvatel siivaveekaheksajalgadel peapiirkonnas kaks vdikest uime (Uribe
jt, 2017), kuid ehituslikult on need siiski pelaagiliste kiimnehaarmeliste omadest tunduvalt

erinevad. Samuti leidub klassis erandeid, mille tdpne iilesloetlemine kéesoleva t66 mahu iiletaks:
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nt. puudub {ldise reeglina kaheksajalgadel sisemine toes tdielikult, kuid mdnedel
kaheksahaarmeliste liikmetel, ennekoike uimelistel, on sellest ldhtunud ddrmiselt redutseerunud
relikt sisemise stiletipaari (i.k paired stylets) voi kdhrelise uimetoese kujul siiski alles (Sanchez jt,
2018). Samalaadselt varieeruvad oluliselt peajalgsete haarmed: laevukestel esinevad arvukad
viburilaadsed ja iminappadeta haarmed, samas kui mitmetel kalmaarilistel leidub iminapa timber
hammaste s0dr — monedel avasilmsete (Oegopsida) seltsi liikidel on haarmetel saagi tabamiseks

arenenud teravad ogad voi konksud, mida kasutatakse saaklooma vigastamiseks (Fuchs jt, 2021).

Kuigi kohastumusi saab vaadata osaliselt iihisest esivanemast ldhtuvana, on vihemalt fotofooride
puhul toestatud, et peajalgsete hulgas on need iseseisvalt arenenud mitu korda ja kdige sagedamini
pelaagiliste liikide hulgas. Sarnane on olukord sarvkestaga, mis on evolutsioonis tekkinud ja
redutseerunud mitu korda, modndavate eranditega enamasti veesiligavusega seotult (Lindgren jt,
2012). Samuti on klassi litkmetel mitu korda toimunud iseseisvalt tindipdie redutseerumine voi
taielik kadumine (Sanchez jt, 2018). Jargnevas neljas alapeatiikis uurin 1dhemalt tdhtsamaid

peajalgsete kohastumusi anatoomilisest aspektist ja nérvisilisteemi kontekstis.
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Silmad

Kaheldpuseste  alamklassi ~ kuuluvate peajalgsete  silmad on  korgelt arenenud
,kaameratiilipi“/ladtsega silmad (Jereb ja Roper, 2005). Et kdik klassi litkmed on r6dvloomad ning
nende saagitabamine pohineb ennekdike visuaalsel informatsioonil, omab korgelt arenenud silm
fiisioloogilis-0koloogilisest perspektiivist suurt tdhtsust. Kuigi peajalgsete ndgemisteravus on
reeglina kalade omast suurem, on nende silmad ehituslikus kontekstis vorreldavad selgroogsete
(ennekdike luukalade) omadega (Hanke ja Kelber, 2019; Villanueva jt, 2017). Seda toetab ka
peajalgsete ndgemissagarate suurus kesknirvisiisteemis — siivaveelise eluviisiga liikide
nigemissagarad on tihti vdiksemad, kui ohtrama valgusega keskkondades elavatel liikidel (Pungor
ja Niell, 2023). Kahelopuseste sekka kuuluvatel peajalgsetel esinevad ldédtsega silmad
rabdomeersete fotoretseptoritega. Kodige rohkem erinevad klassi teistest liikmetest laevukeste
silmad, mis on ehituselt teist tiilipi (i.k pinhole eye), millel puudub ldédts ning on seetdttu
nidgemisteravuselt madalama eristusvoimega (Barber, 2010). Peajalgsed on suutelised vajadusest
lahtudes ka oma silmi liigutama (Hanke ja Kelber, 2019) ning nende pupillikontraktsioon on
ajaliselt loomariigis kiireimate seas (Villanueva jt, 2017). Kdikidel bentilistel kaheksajalgadel
leidub sarvkest ning kiimnehaarmeliste eellasseisundiks peetakse iiheosalise sarvkesta olemasolu,
mis on osadel seltsidel hiljem redutseerunud (Lindgren jt, 2012). Peajalgsete pupillide hulgas on

keskkonnast ldhtuvatest survetest ajendatult tekkinud viga suur mitmekesisus (joonis 4).

Joonis 4. Varieeruvused pupillikujude osas — vasakult paremale kaheksajalglase, kalmaarilise, seepia ja laevukese

silm. Allikas: autori koostatud kollaaz allikate Internet 3 ja Internet 4 pShjal.

Lahemalt on uuritud hariliku kaheksajala (Octopus vulgaris), kaheksajala Octopus australis

(Stubbs ja Stubbs, 2016) ja hariliku seepia (Sepia officinalis) silmi (Hanke ja Kelber, 2019;

Imarazane jt, 2017). Klassis on tdheldatav mérkimisvddarne pupillide mitmekesisus:

kaheksahaarmeliste omad on intensiivse valguse puhul horisontaalsed pilud, seepiate puhul esineb

ka U- ning W-kujulisi pupille (Hanke ja Kelber, 2019). Pupillitiilipide varieeruvuse osas méngib
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olulist osa valguse silma sisenemine: seepiate U- ja W-kujulised pupillid voimaldavad timbritsevat
valgust silma suuremas mahus vastu votta kui immargused pupillid (Villanueva jt, 2017) ning
iilalt saabuvat valgust allpool asuva pimedusega tasakaalustada, mis viitab sellise pupillichitusega
litkide puhul suurele tihtsusele valguse koondamise osas. Valguse ebavordset sisenemist silma
tasakaalustav efekt aitab seepiatel paremini rodvloomadest hoiduda, leida saaki ning tajuda ka

substraati, mille peale voi kdrvale vajadusel varjuda (Mithger jt, 2013).

Et peajalgsete silmad sisaldavad vaid iiht tiilipi fotoretseptoreid, on neid traditsiooniliselt peetud
varvipimedaiks (Pungor ja Niell, 2023; Villanueva jt, 2017). Siiski on ka pakutud, et peajalgsete
pupillitelje paiknemine ning niinimetatud ,kromaatiline korvalekalle/aberratsioon* voimaldab
peajalgsetel piisavalt suure spektrierinevuse puhul virve tajuda — olemuslikult kujutab
kromaatiline korvalekalle ndgemisteravuses esinevat higusust, mille puhul vdib peajalgne ka varvi
sellisel kujul ndgemata selle erinevust muudest toonidest tajuda (Stubbs ja Stubbs, 2016). Silma
ehitus varieerub nii liigi- kui elupaigapohiselt: bentilistel liikidel leidub enamasti sarvkest, kuid
pelaagilistel liikidel v3ib see puududa. Evolutsioonilisest kontekstist 1dhtudes on asjaolu jaanud
ebaselgeks: kuigi koigil bentilistel puuduuimelistel on sarvkest olemas, ei leidu seda teistel
stivavees elutsevatel kaheksahaarmelistel uimelistel ega ainsal elaval vampiirhaarmeliste esindajal

Vampyroteuthis infernalis (Lindgren jt, 2012).

Peajalgsete esindajate hulgas leidub loomariigi suurimaid silmi: hiidkalmaari (Architeuthis dux)
ning koljatkalmaari (Mesonychoteuthis hamiltoni) silmad on kdige suuremad tdnapéevaste
loomade hulgas nii iildist suurust kui ka silma ja iilejddnud keha suurusvahekorda arvestades
(Villanueva jt, 2017). Silmade suuruse puhul on vilja pakutud erinevaid hiipoteese: koige
tavalisemaks funktsiooniks on peetud nende kasutust jahipidamisel, kuid alternatiivse teooriana
on vilja pakutud ka nende olulisust roovlusest hoidumisel. Kuigi nimetatud suurekasvuliste
kalmaaride korgelt arenenud silmad leiavad kahtlemata kasutust ka saakloomade leidmisel, on
nende pdhilise eesmérgina teoretiseeritud kaSelottidest kui nende ainsast kiskjast ldhtuvast ohust
hoidumist. Toendoliselt on silivaveekalmaaride silmad vdimelised vaalade ujudes tekitatud
mikroorganismidest ldhtuvaid bioluminestsentsilaineid kaugelt tajuma, mis vdimaldab neist

tulenevat ohtu digeaegselt tajuda ja pdgeneda (Nilsson jt, 2012).
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Kromatofoorid ja papillid

Peajalgsete klassis esineb kokku kolme tiilipi varvirakke: kromatofoorid, iridofoorid ja leukofoorid
(Méthger jt, 2008). Kromatofoorid kujutavad endast pigmendipdiekesi, mille kiiljes asuvad lihased
on otseses lihenduses peajalgse ajuga; kromatofoori venitamisel voi kokkusurumisel muutub selle
sees paikneva pigmendi konsentratsioon, ning seeldbi ka valguse toimel peegelduv virvus ja
organismi enda virv. Iridofoorid on mitmekihilised nahastruktuurid, mis on vdimelised
peegeldama valgust tagasi erinevate lainepikkustega ning seega ka varieeruvate toonidega
(Mithger jt, 2008). Leukofoorid koosnevad sféérilistest osakestest nimega leukosoomid ning
peegeldavad/pihustavad taustavalgust (ambient wavelenghts), luues nahale mitte ainult valgeid
mustreid ja laike, vaid peegeldavad tagasi ka endale langevaid lainepikkusi, luues seeldbi sama

varvi, mis pealepaistval valgusel (Méthger jt, 2008).

Papillid kujutavad endast kahelopuseste klassi kaheksahaarmelistest ja seepiatest esindajatele
omaseid hiidrostaatiliselt funktsioneerivaid nahastruktuure, mis voimaldavad lisaks
kromatofooridest ldhtuvatele virvidele muuta ka naha tekstuuri. Kalmaaridel papillid puuduvad.
(Allen jt, 2014). Papille on ldhemalt uuritud seepiate puhul, kus selgusid ehituslikud eripirad
nahasiseste erektorlihaste nédol (Allen jt, 2013). Tekstuurimuutuse teeb vodimalikuks lihaste
hiidrostaatiline pikenemine ja lilhenemine, mis modjutab ka neile ldhedal paiknevaid
kromatofoorikihte. Papillidest ldhtuvat tekstuurimuutust kasutatakse nii varjumis- kui
signalisatsioonieesmarkidel, viimasel puhul kombineeritakse see sageli haarmete seadmisega

kindlasse asendisse (Allen jt, 2013).

Virvirakkudest 1dhtuv vérviavaldumine ning tekstuurimuutused nédivad olevat tugevalt seotud
konkreetse liigi elukeskkonnaga. Bentiliste liikide puhul on esikohal varjumine, nahatekstuuri
muutumine ning situatsiooniliselt suhtlus varjumist mittevdimaldavas keskkonnas, samas kui
pelaagilise eluviisiga liikidel on tdhtsam mérkimisvaarselt korgelt arenenud kriipsis nii
labipaistvuse, valguse peegeldamise kui kohtmisest piirkonnast ldhtuva bioluminestsentsi osas.
Mirkimisvdirne on asjaolu, et seltsiva eluviisiga pelaagilised kalmaarid kasutavad kromatofoore

sageli liigikaaslastele signaliseerimiseks (Lindgren jt, 2012; Allen jt, 2014).

Kromatofooride ja papillide esinemine soltub konkreetsest liigist ning tema elukeskkonnast.
Pelaagilistel liikidel leidub fotofoore tunduvalt rohkem kui teiste elukeskkondade liikidel, kuid

tekstuurimuutust vdimaldavad papillid puuduvad neil valdavalt tdielikult (Lindgren jt, 2012).
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Papille ja neist ldhtuvat naha peenstruktuuri muutmisvoimet omavad ennekdike bentilised liigid —
kuigi papillide morfoloogia ja kehapealne asetus on liigisiseselt fikseeritud, varieeruvad need
aspektid nii liigivaheliselt kui ka kaheksajalgade ja seepiate osas arvestatavalt (Allen jt, 2014). Nt.
hariliku seepia (Sepia officinalis) puhul paiknevad papillid mantlil, peal ja haarmetel, liigil Sepia
apama aga ainult peapiirkonnas; hariliku kaheksajala (Octopus vulgaris) papillid paiknevad tile

terve keha ning lisaks esinevad neil mdlema silma all kolm ventraalselt papilli (Allen jt, 2014).
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Nokk

Nokk on peajalgsetele selgrootute hulgas ainuomane kehaosa, millele lisaks leidub monedel
liikkidel ka limuste hoimkonnas laialt levinud hodrel (Jereb ja Roper, 2005). Nokk on koostiselt
kitiini- ja valgupdhine, jaotub iila- ja alanoka kujul kaheks osaks ning on valmikustaadiumis
ehituslikult d4armiselt tugev (Xavier jt, 2022). Nokad evolutsioneerusid peajalgsetel fossiilsele

andmestikule tuginedes tdendoliselt devonis (Kroger jt, 2011).

Peajalgsete nokk on koorudes tihti habras ning suhteliselt vihearenenud (Xavier jt, 2022). Kuigi
vastsestaadiumis areneb ja tugevneb nokk kiiresti, on see eluetapi varajasel perioodil teistsuguse
funktsiooniga: hammustamise ja saagi tliikeldamise asemel on see spetsialiseerunud vihkide
kehavedelike imemisele ning kehavilise seedimise abistamisele. Et peajalgsete nokk kasvab elu
jooksul viliste hdirijjate puudumisel jarkjarguliselt, saab seda potentsiaalselt kasutada ka

konkreetsete isendite vanuse méadramiseks (Xavier jt, 2022; Roscian jt, 2022).

Noka chitust peajalgsetel on peetud tavapéraselt vidhevarieeruvaks ning ennekdike liigi
fiilogeneetilisest pdlvnemisest soltuvaks, kuid kaheldpuseste geomeetrilis-morfomeetrilist
andmestikku kasutanud uuringud on viidanud asjaolule, et selle kuju v3ib sodltuda konkreetse liigi
elamissligavusest ning elutegevuseks kasutatavast substraadist. Eriti varieeruv on peajalgsete
alanokk (Joonis 5), mille kuju jirgi on voimalik teha jareldusi nii suhtelise troofsustaseme kui ka
elamissiigavuse kohta. Nii on pelaagiliste ja bentiliste peajalgsete nokk hoolimata fiilogeneetilisest
sugulusastmest sarnane ning see viitab noka arengule nii tdpsemast funktsioonist kui
okoloogilistest teguritest mojutatuna. Pelaagiliste liikide nokk on mehhaaniliselt ehituselt sobiv
kalade ning teiste kestata saakloomade tiikeldamiseks, samas kui bentilises keskkonnas elavate
litkkide oma on ehituslikult spetsialiseerunud véhkide kesta purustamiseks (seda peajalgsete
suumuskulatuuri arvestamata, mida on hetkeseisuga véhe uuritud) (Roscian jt, 2022). Aastal 2023
ilmunud ning 18 Vahemeres elava liigi pdhjal lébi viidud uuring vaidles eeltoodud viitele vastu:
kuigi uurimistulemuste jdrgi teatav okoloogiline signaal troofsustaseme pohjal eksisteeris, oli
fiilogeneetiline sugulus konkreetses uuringus sellest oluliselt suurema osakaaluga (Sanchez-
Marquez jt, 2023). Kuigi uuring késitles liike kaheksajalgade, seepialiste, pisiseepialiste ja
kalmaaride seltsidest, on see siinkirjutaja arvates nii valimi suuruselt kui regionaalselt piiratuselt

liiga viike, et selle jargi tervet klassi holmavaid jireldusi teha.
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Eraldi on uuritud ka peajalgsete noka labistamisvdimet kdva materjali osas. Nokaotsa (rostrum)
suurus, pikkus ning teravus mojutasid katsetes materjali ldbistamist oluliselt. Tulemused viitasid
todemusele, et pikema ja teravama nokaotsaga liikidel on saagi ldbistamine lihtsam, kuid
ehituslikult on sedalaadi nokad mehhaanilistele mojudele vastuvotlikumad ning vdivad kergemini
vigastada saada; sama asjaolu tdheldati ehituslikult paksude ja tihedate nokkade osas (Wang jt,

2024).
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Bentiline Demersaalne Pelaagiline
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Joonis 5. Bentilise, demersaalse ja pelaagilise peajalgse alanokk. Mérgitud jooned réhutavad erinevaid
morfoloogilisi varieeruvusi, sh. alanoka nokaotsa etteulatuvus ja teravus, nokajuurel esinev mulk ning laius.

Eestikeelne tekst autori poolt. Allikas: Roscian jt, 2022.

Peajalgsetel leidub ka hdorel, kuid kaheksahaarmeliste sekka kuuluvatel liikidel on see tugevalt
redutseerunud ning keeritsseepialiste seltsi kuuluvatel liikidel on see arengu kéigus tdielikult
kadunud (Clarke ja Trueman, 1997). Hodrla kui tdendoliselt fiilogeneetiliselt eellasseisundis
esineva organi kadumise kohta nii kaheksahaarmeliste ja eriti keerisseepialiste hulgas on

hetkeseisuga vihe infot ning seda suunanud surved on jddnud uurimata.
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Kesknarvisiisteem ja intelligentsus

Peajalgsed on selgrootute seas kodige korgemalt arenenud nérvisiisteemiga klass (Darmaillacq jt,
2017). Kuigi nende kesknérvisiisteem koosneb viiest kuni kuuest kokkukasvanud ganglionist, on
need iilesehituselt d4drmiselt keerukad ning nende ajude puhul on eristatavad erinevad sagarad,
millele on dnnestunud leida funktsionaalsel tasandil analooge piisisoojaste seast (Ponte jt, 2020;
Pungor ja Niell, 2023). Neuronite arv varieerub taksonite 1dikes, kaheksajalgadel on neid kuni 500
miljonit (Amodio jt, 2019). Kdige keerukama kesknérvisiisteemiga on kaheksahaarmeliste

esindajad, koige lihtsamaga laevukeste liigid (Shigeno jt, 2018).

Peajalgseid iseloomustab selgrootute kontekstis erakordselt korge intelligentsus (Jaitly jt, 2022).
Traditsiooniliselt on taolise intelligentsuse tekkele pakutud kaks pohilist ldhtehiipoteesi:
okoloogilise ja sotsiaalse intelligentsuse hiipotees. Esimene kujutab endast enamjaolt
generalistliku (mitmekesiste toiduallikatega, ka saakloomade osas) toitumislaadiga liikide
intelligentsust, kelle korgem kognitiivne tase on tekkinud seoses toiduleidmisega seotud
viljakutsete lahendamisega; teine sotsiaalse eluviisiga organisme, kelle intelligentsus on 1dhtunud
riihmas elamisest tulenevatest survetest omavahelisel suhtlemisel, hierarhiakehtestustel jne
(Amodio jt, 2019). Kuna peajalgsed ning eeldatavalt ka nende esivanemad on valdavas osas
mitteseltsiva eluviisiga ning selle kriteeriumi jargi viimase hiipoteesi jaoks sobimatud, on nende
uurimise puhul 1dhtutud esimesest — 6koloogilise intelligentsuse hiipotees pakub tekkepdhjusena
vélja toidu otsimisel ning omandamisel eksisteerivad véljakutsed, mis on eriti levinud
generalistliku toitumisega liigirlihmade seas. Et peajalgsed reeglina sotsiaalsed organismid ei ole,
on ka nende korge intelligentsuse tekkeks peetud generalistliku ning rodvlusele tugineva toitumuse

olemasolu iihes rodvloomade viltimisega (Amodio jt, 2019; Villanueva jt, 2017).

Peajalgsete ajutiitipide ning konkreetsete sagarate puhul on tiheldatav teatud sarnasuste esinemine
litkidel, kel on sarnane elulaad ning o6koloogiline niss, kuid pole fiillogeneetiliselt 1dhedaselt
suguluses (Ponte jt, 2020). Labiviidud uuringud osutavad asjaolule, et aju struktuur sdltub lisaks
fillogeneetilistele teguritele suures osas liigi enda vahetust keskkonnast ning elustiilist: suurt
osatdhtsust omab saak, millele plilidmisele konkreetne liik spetsialiseerunud on ning vahetust
keskkonnast lihtuvad surved kiskjate jmt osas (Ponte jt, 2020). Uhine joon kdigi peajalgsete juures
on ndgemissagarate viga suur osatidhtsus, mis moodustavad ajust ligikaudu kaks kolmandikku

(Pungor ja Niell, 2023). Erinevalt teistest peajalgsetest moodustavad laevukeste ajust suurema osa
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haistmissagarad, mis viitab nende suhteliselt vihem arenenud silmade osakaalule (Barber, 2010).
Et silmad on energeetilises kontekstis ndudlikud elundid ja veekeskkonnas néhtavuse tottu tihti
véheefektiivsemad, muudab see kaheldpuseste korgelt arenenud silmade ja nidgemissagarate
olemasolu evolutsioonilises kontekstis dramirgitavaks asjaoluks. Peajalgsete kesknérvisiisteemi
korget organiseeritust iseloomustab ka aju-verebarjdéri olemasolu, mis puudub kdigil teistel

limustel (Abbot ja Pinchon, 1987).

Tanapdevaste peajalgsete tiihise esivanema aju eellasseisundiks peetakse ganglionipaarist
koosnevat so0ri (Shigeno jt, 2018), millest arenesid vélja koik tdnapdevased ajutiitibid.
Mairkimisvairne niianss eellasseisundi edasiarengu juures on tdendoliselt olnud nidgemissagarate
osatéhtsuse suurenemine: teistest varaseimalt lahknenud ning kdige pikemalt muutumatult piisinud
laevukeste klassi esindajate puhul on haistmissagarad tunduvalt suuremad ning nigemissagarad
ndrgemalt arenenud, mis viitab silmanigemise tdhtsuse vdga arvestatavale suurenemisele klassi

evolutsiooni kdigus (Barber, 2010).

Nagu varasemalt viidatud, on peajalgsed korgelt arenenenud kesknédrvisiisteemiga tihtivalt
voimelised markimisvéérselt paindlikuks kéditumiseks: seda nii saagi tabamise kui ka
roovloomadest hoidumise osas. Et nende pehme vélise kojata keha muudab nad saakloomadeks
mitmetele kiskjatele (ennekdike luukaladele), on neil arenenud kiskjate viltimiseks mitmeid

kaitumuslikke eripdrasid (Villanueva jt, 2017).

Peajalgsete kaitumuslikud eripdrad avalduvad mitmeti ning hdlmavad sealhulgas tooriistade
kasutamist (Amodio jt, 2022). Huvitavateks ning teatavat intelligentsust demonstreerivateks
kditumismustriteks saab pidada nii veejugade pritsimist riindavate kiskjate poole kui ka tindi
vallandamist sisemisest pdiest, mida vOidakse kasutada nii kiskjate torjumiseks kui ka saagi
pimestamiseks (Amodio jt, 2022). Peajalgsed kasutavad ka abiootilist laadi tooriistu:
kaheksajalgade seas on levinud uru blokeerimine kividega ldhedalasuvate rédvloomade
heidutamiseks ning mone liigi puhul esineb ka urust véljaspool liikudes detriidist ,,riiii‘
valmistamine nt. kookospéahklikoortest (Villanueva jt, 2017; Amodio jt, 2022; Jaitly jt, 2022).
Peajalgsed on vajadusel voimelised erinevatest vérvi- ja tekstuurirakkudest 1dhtuvalt matkima nii
iimbritsevat substraati (papille omavate liikide puhul timbritsevad kivid, liiv, vetikad) kui ka

miirgiseid loomi nagu meremaod (Jaitly jt, 2022).
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Mbonede peajalgsete hulgas on tdiheldatud voimet teha piiratud mastaabis koostdod teiste liikidega.
Mondasid puuduuimeliste liikide esindajaid on dokumenteeritud iihes meriahvenatega ja teiste
kaladega saakloomi jahtimas, teistel seltsidel analoogset kéitumist tdheldatud ei ole. Asjaolu on
iiks pohjustest, miks just puuduuimelised on paigutatud kdige intelligentsemate ja paindlikuma

kditumisega peajalgsete hulka (Jaitly jt, 2019).
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Paljunemisstrateegiad

Peajalgseid on klassikaliselt peetud elus vaid iihe korra paljunevateks (semelpaarseteks)
organismideks (Ibanez jt, 2021). Ténaseks on peajalgsete paljunemises tédheldatud siiski vihemalt
viite erinevat strateegiat: ihekordne paljunemine (simultaneous terminal spawning, ovulatsioon
stinkroonne) ning mitmekordse paljunemise neli alatiilipi (polycyclic, intermittent terminal,
multiple ja continuous spawning) (Rocha jt, 2001). Mitmekordsete paljunemiste puhul on selle
voimaldajaks erinevat tiilipi ovulatsioonivariandid: monede peajalgsete munasarjad on suutelised
peale paljunemist osaliselt taastuma, teiste munarakud kiipsevad asilinkroonselt ning munetakse
pikema perioodi véltel. Samamoodi varieerub munemistevaheline kasv — mdnedel liikidel see
jétkub, kuid teistel mitte. Kodige pikemalt valmikustaadiumis elavate tdnapdevaste peajalgsete

laevukeste puhul on paljunemine poliitsiikliline ning leiab aset igal aastal (Rocha jt, 2001).

3 e - SIMULTANEOUS ®

S | Extremely - TERMINAL § 3

£ unstable SPAWNING <

) . &% =

N environments : Qe

5 >3 T

3o T
Z & Sg >
4 B S g%
L [ ‘érb A ((_R m
E 3 INTERMITTENT & S 3
< § TERMINAL & Z
. & SPAWNING & -
z2 & & o TR
o

= & & MULTIPLE =

3 S SPAWNING m

N o) m
o O POLYCYCLIC S o Z
5 SPAWNING & Q 3 m

f o>

9 Extremely stable 32 g

S environments § § 3

£ 3 9

S CONTINUOUS m

S SPAWNING (7))

0

A |

Spawning more than once Spawning once

Joonis 6. Peajalgsete paljunemistiiiipe illustreeriv graafik, kus on vilja toodud keskkonnastabiilsuse gradiendi ning
kasvumustri suhe reproduktiivstrateegiatega nii munemise, kasvu kui ovulatsioonimustrite osas. Vasakus kiiljes
ovulatsioonimustrid (aslinkroonne, grupisiinkroonne ja silinkroonne ovulatsioon), all munemiskorrad elu jooksul

(korduvalt voi iihekordselt), paremal vanemlooma kasv voi selle puudumine munemiste vahel. Allikas: Rocha jt, 2001.
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Tadnapdevaste peajalgsete esivanemate iihiseks paljunemisstrateegiaks on vilja pakutud
asiinkroonset ovulatsiooni, mis keskkonnast mojutatult evolutsioneerus hiljem mitmeteks
erinevateks strateegiateks (Ibafez jt, 2021). Paljunemisstrateegia lahknemist viieks iilalnimetatud
tiiibiks on suunanud keskkondade stabiilsus: kui stabiilne keskkond {iihes viiksema
roovlussurvega (mis esineb ka laevukeste puhul nende kaitsva vilise koja tottu) soosib elu jooksul
jatkuvat kasvu ja asiinkroonset ovulatsiooni, siis ebastabiilsed keskkonnad korge roovlussurvega
on kujundanud tdelist semelpaarsust ning vahepealsed keskkonnad vahepealseid
paljunemisstrateegiaid  varieeruva vanemlooma munemistevahelise kasvamisega ning

slinkroonsuse varieeruvusega ovulatsiooni osas (Joonis 6).

Monedel seltsidel (ennekdike kaheksahaarmelistel) esineb vanemhool (Rocha jt, 2001). Kui
valdavas enamuses hoolitseb munade eest emasloom, siis tdnapdevaks on védhemalt iihel
kalmaariliigil (Sepioteuthis lessoniana) tuvastatud potentsiaalselt ka isase osaline vanemhool
munemispaikade kontrollimise (i.k location probing) ndol (Sampaio jt, 2021). Kuigi kindla
kalmaariliigi puhul pole selle kditumismustri tdpne arengupdhjus teada, demonstreerib see selgelt

isase paaritumisjéargset tegevust enda jareltulijate huvides (Sampaio jt, 2021).

Paljunemisstrateegiate osas mingib olulist rolli peajalgsete liihike eluiga: enamus liike elavad
maksimaalselt paar aastat ning sisuliselt kdik on saagiks mitmetele ro6vloomadele. Et pikaealisus
on viimasel pohjusel ebatdendoline, on evolutsioon nende puhul tdendoliselt soosinud
paljunemisstrateegiaid, mis holmavad valdavalt paljunemist nii varakult ja paljude jirglastega, kui
voimalik ning seda ka siis, kui vanemloomad ise varsti parast paljunemist hukkuvad (Amodio jt,

2019; Rocha jt, 2001).
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Jareldused

Varasemates peatiikkides vilja toodud kohastumuste kontekstis on tdheldatavad mitmed huvitavad
kokkulangevused. Selgelt véljenduv on kohastumuste avaldumine vastavalt keskkonnast tingitud
survetest: pelaagilise eluviisiga liikidel on keha voolujoonelisem kui bentilistel, kelle puhul on
kehaplaan reeglina iimaram. Sama drastilised on varieeruvused silmade vahel: vee sligavametes
kihtides esinev sarvkiht, mis madalama siigavusega organismide puhul puuduvad, ning pupillikuju
mitmekesisus immargustest ja vertikaalsetest U- ning W-kujulisteni (Lindgren jt, 2012; Mithger

it, 2013).

Paljunemisstrateegiate mitmekesisus vorreldavalt varasemalt iiletildiseks peetud semelpaarsusega
on arvestatav, sOltudes nii elueast kui timbritsevast keskkonnast ldhtuvast ohust suhtelisele
elupikkusele. Nii on pikima eluea ja vilise kojaga laevukesed elus igaaastaselt paljunevad, samas
kui paljudel kaheksa- ja kiimnehaarmelistel esineb tdeline semelpaarsus iihes vahepealsete

vormidega (Ibanez jt, 2021; Rocha, 2001).

Kuigi mitmeid peajalgsete kohastumusi on ndhtud eelkdige vastusena neile rakenduvale
roovlussurvele (Jaitly jt, 2022), on mitmete autorite ning siinhulgas siinkirjutaja arvamuseks, et
sisuliselt koigi kohastumuste teket saab vaadata vastusena rohkematele valikusurvetele.
Varieeruvused peajalgsete nokakuju osas on evolutsioneerunud selgelt eelissaakloomade
tootlemiseks, jirgides potentsiaalselt teatavaid sarnasusi fiilogeneetilise pdlvnemise osas (Roscian
jt, 2022; Wang jt, 2024); samuti on sarvkesta olemasolu vdi vihemalt selle prominentsus soltuv
umbritsevas keskkonnas leiduvast detriidist ning muudest hdirivatest teguritest, kuigi ka
fiillogeneetilisest pdolvnemisest ldhtudes: koigil siivaveepeajalgsetel neid pole ning leidub
pelaagilisi liike, kellel on sarvkest olemas (Lindgren jt, 2012). Mis puudutab paljunemismustreid,
siis ndivad need sdltuvat keskkonnast ldhtuvatest elupikkust mojutavatest faktoritest: suurema
roovlussurve ning ebastabiilsema keskkonnaga liikidel esineb kas tdielik semelpaarsus voi moni
vahevormidest, samas kui vdiksema roovlussurvega ning stabiilsemates keskkondades elavad
peajalgsed voivad paljuneda elus korduvalt ning paljunemiste vahel ka edasi kasvada (Rocha jt,

2001).

Saadaolevat andmestikku uurides on selge, et keskkonnal iildiselt (seda nii biootiliste kui
abiootiliste tegurite niol) on peajalgsete evolutsioonilisel mitmekesistumisel olnud véga suur roll

(Lindgren jt, 2012; Jaitly jt, 2022; Amodio jt, 2019). Peajalgsed on suutnud koloniseerida sisuliselt
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koiki merekeskkondi ning nende anatoomiline mitmekesisus on sellest ldhtuvalt tohutu (Jaitly jt,

2022).

Edasiste uuringute fookuseks voiks autori arvates olla mitte ainult uuritavate organite ning
suuremate anatoomiliste struktuuride peenkésitlus, vaid neid vorminud vastavate survete
kindlakstegemine ning tiiksteisega suhestamine. Kas sarvkesta esinemine voib olla pelgalt
kohastumus vees hdljuva detriidi ja muu vastu voi leidub sellel ka teisi pohjuseid, arvestades et
monedel siivavees elutsevatel peajalgsetel seda ei esine ning leidub pelaagilisi liike, kellel see
struktuur olemas on? Samuti véérib kasitlemist kiisimus fiillogeneetilise pdlvnemise osatdhtsus
kindlate kohastumuste kujunemisel laiahaardelise valimi puhul. Kui suures mahus on vdimalik
kindlaks teha mitmete erinevate valikusurvete mdju iihele kindlale anatoomilisele struktuurile ning
millises mastaabis? Koik on kiisimused, mis véériksid siigavamat uurimist ning eriti sedavord

bioloogiselt mitmekesise ja erakordse klassi puhul kui peajalgsed.

27



Kokkuvote

Peajalgsete kohastumused on mitmekesised ning peegeldavad nii nende pdlvnemist, 6koloogilist
nissi kui ka elupaika. Parast vilise koja kadumist ning sellele jargnevat tohutut mitmekesisistumist
toimus klassis vdga mitmeid anatoomilis-morfoloogilisi muutusi, mis ldhtusid nii kohalikust
keskkonnast, eelistatud saakloomadest ning rodvlusest hoidumisest kui ka fiilogeneetilisest

polvnemisest. Valikusurved on suunanud nende teket nii biootiliste kui abiootiliste tegurite mdjul.

Peajalgsete fiilogeneesis on suur roll konvergentsel evolutsioonil ning erinevate elupaikade ja
nisSide hdivamisel, mis vormis klassi varasemast tunduvalt mitmekesisemaks. Sellest 1dhtuvalt on
taheldatavad ka erinevate anatoomiliste struktuuride avaldumine: sarvkesta sagedane leidumine
bentilistes elupaikades, kuid selle mitteldbiv kohalolu pelaagilistes; pupillikuju varieeruvused
erinevate valgusintensiivsustega keskkondades elutsemiseks, noka peenstruktuur vastava saagi
tiilkeldamiseks, kromatofooride, papillide ning peegeldajarakkude olemasolu ja paiknemine,
prominentsus voi puudumine ning paljunemisstrateegiate varieeruvus olenevalt liigi elueast ning
vastavatest keskkonnast l&htuvatest survetest. Koiki késitletud anatoomilisi struktuure on
vorminud mitmed valikusurved, mille osas on vOimalik kindlaks teha erinevaid: timbritsev
keskkond abiootiliste teguritega nagu valgus, nihtavus, timbritsev substraat; kui ka biootilised
tegurid nagu saadaolev saak kui ka rodvloomadelt 1dhtuv surve. Kuivord konkreetsed surved on
olnud erinevates keskkondades varieeruvad, on need loonud peajalgsete kujul ddrmiselt

mitmekesise klassi nii anatoomiliste struktuuride varieeruvuselt kui elustiilidelt.
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Summary

Cephalopods display a remarkably diverse set of adaptations that reflect their phylogeny,
ecological niche and natural habitat. Following the loss of the external shell and the resulting
diversification, the class underwent several anatomic and morphological evolutionary adaptations
that derived from selective pressures from the surrounding environment, preferred prey, deterring
predators and some degree of phylogenetic influence. The resulting adaptations resulted from
several biotic and abiotic selective pressures. However, the evidence regarding various cephalopod
adaptations and the selection pressures influencing them remains elusive and fragmented, with no
recent efforts to synthesize findings from relevant case studies. Utilizing a recently established
phylogenetic framework, this bachelor’s thesis provides an overview of key cephalopod
adaptations and the selection pressures that shape them. Different simultaneous selection pressures
seem to be responsible in shaping the adaptations in cephalopods. Moreover, convergent evolution
in different branches of cephalopod phylogenetic tree highlights the significant role of shared

environmental factors in shaping adaptations in cephalopods.
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Tanuavaldused

Peaaegu mitte tikski kirjatdo ei valmi téielikus tiksinduses, ning akadeemiline kirjutis kdige
viahem. Téapselt nii oli ka kdesoleva t66ga, ning autorit imbritsevate inimesteta ei oleks saanud

seda stindida.

Kdigepealt tdnan siigavalt oma juhendajat Toomas Esperki, kelle ekspertiis, entusiasm, viga
asjalik suunamine nii kiisimuste kui tildise info osas ja ddrmiselt heatahtlik ning mdistev
suhtumine mind t66 kirjutamisel hindamatult abistas. Olen tdnulik oma perekonnale (eriti
vanematele, vanaemadele, 0dedele ja oma ndole) nende innustuste-kindlustuste, materiaalse abi
ning kdige muu eest, samuti teistele timbritsevatele ldhedastele: veresugulastele-hdimlastele ja
teistele, sealhulgas oma hetkel kdrghariduseta heale sobrale (kes asjaolust hoolimata on targem
kui nii mitmedki kaasealised, kellega ma oma kdrgkooliaastatel kokku puutunud olen) ning oma

endisele elukaaslasele, kelle toetus oli nii vaimselt kui praktiliselt tohutu.

Viimasena soovin ma tdnada oma {ihepoolset muusat, kellest motlemine mind selle t66
kirjutamisel innustas — kandku Granmamare sinised lained sind lahkelt bakalaureuseastme

viimasesse aastasse.
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Lisad

OCTOPODIFORMES

OCTOPODAE

COMPARATIVE FUNCTIONAL ANATOMY

CEPHALOPODS

[ supERORDER ]
DECAPODIFORMES ————
—

{orpER ]
TEUTHIDAE

 OrER ]
SEPIIDAE

Members of order Octopodac have
cight arms. Evolutionary trends in
Cephalopoda have seen a gradual
erasure of the Mollusc shell, to
which members of Octopodac have
completely lost.

TENTACLES

Octopodae have cight arms that are
lined with usually two rows of
suckers. These suckers contain
cavities (A) that create low pressure
effects to ensure a tight grip on prey.
They also enable tactile exploration
of their surroundings.

EYES

The single chambered eyes of
Octopodac resemble vertebrate
cyes, but instead contain everted
rétinas and rhabdomeric
photoreceptors. They are
relatively large compared to
their body size, averaging about
1520 mm in diameter.

BEAKS

Octopus vulgaris

srecies
Enterectopus dofleini

Decapodiformes include species
with ten limbs (8 arms and 2
tentacles). Squid are cephalopods of
the order Teuthidae and are the most
diverse order of cephalopods, with
300+ species.

sricis
Todarodes posificus

Teuthidae have two tentacles that are
longer than the rest of their eight arms.
The clubbed ends arc the location of
stalked suckers that are used for
hunting. The cight arms are also lined
(2-4 rows) with these suckers. Sucker
cavities can be lined with a serrated
ring (B) (o enable a stronger grip for
feeding on prey.

srrcis
Doryteuthis palesii

Members of the Teuthidae order have
the largest eye-to-body size ratios in
the animal kingdom, some reaching
as large as 11 inches in diameter.
Their large size allows them to keep
watch for prey - or predators - at
lightless depths,

Cuttlefish are decapodiformes that
belong to order Sepiidac. They are
unique to other cephalopods in
that they contain a remnant of the
Mollusc shell within their bodies
known as a cuttlebone.

Stpis officinalis

Sepiidac also have two tentacles
separate from their cight arms that are
retractable. They tend to have large,
stalked suckers that are more densely
populatcd than the 4 rows on the arms

he arms tend to be denticulated and
shorter, often with only 4 rows of
stalked suckers. They often do not
have serrated edges (C).

sercs
Sepia o

Members of Sepiidae have very
unique eyes. Their pupils are often U-
or W-shaped to adjust the position of
the lens and allow light to enter from
multiple directions. This is unique as
it corrects chromatic aberration that
exists in vertebrate eyes, and m:

the mechanism that enables Sepiidae
to distinguish colours.

- ’1\ g(“
Enterociopus deflcini Dosidicus giges Sepia apama

Octopodac eat crustaceans with
tough exoskeletons. As a result,
their beaks contain shorter upper
mandibles (o better pierce their
prey and inject digestive juices.

Teuthidae normally eat soft, fleshy
prey like fish and shrimp. As a
result, they have elongated and
tapered upper mandibles ideal for
tearing prey apart.

Sepiidac, like Teuthidae, also have
tapered mandibles for tearing apart
soft prey. The lower mandibles may
also be tapered to increase accuracy
in picking at smaller prey.

NAUTILIDAE

OR

NAUTILIDAE

Nautilidac are unique to
cephalopods in that they contain
external shells. Modern day
nautiluses make up the only extant
order, and have remained relatively
unchanged for millions of years.

R

srrcis
Nautitus belauensis

Nautilidae have 90+ tentacles
that do not contain suckers.
Instead, they have thin cirri that
are able to retract into a thicker
portion of the tentacle called a
sheath. Tiny ridges on the
retractable cirrus (D) allow
Nautilidae to grip their prey.

rrcits
Nauilus pompilis

Despite having an eye structure
that is highly developed,
Nautilidac do not have good
vision because they lack a solid
lens. Instead, they have a simple
“pinhole” eye, which is regarded
as a rudimentary form of other
cephalopod eyes.

prcies
Nautilus pompilins

Nautilidae beaks are similar to
Octopodac in that they have a
sharp, but short, upper mandible
ideal for piercing shielded prey.

Lisa 1. Peajalgsete vordlev funktsionaalne anatoomia nokkade, silmade, haarmete ja iildise kehaplaani nitel.

Allikas: Internet 5.
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Lisa 2. Peajalgsete seltside esindajad. Vasakult paremale, iilevalt alla liikkudes: puuduuimeline, uimeline,
vampiirhaarmeliste ainus esindaja Vampyroteuthis infernalis, Idiosepiida, Bathyteuthoidea, keeritsseepialine,

sulgsilmne, avasilmne, seepialine, pisiseepialine, laevuke. Autori koostatud kollaaz allikate Internet 6-16 pdhjal.
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Lisa 3. Autori 20 minuti jooksul iseendale lohakalt visandatud sket§ peajalgsete flilogeneesi motestamiseks.
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Lisa 4. Kaks néidet autori poolt t66 kirjutamise jooksul koostatud kirjalikest markmetest.
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