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INFOLEHT

Kaitumine elutempo siindroomi kontekstis: linnastumise roll isiksuse lahtihaakimisel

elutempost

Viimase kumnendi jooksul avaldatud kéaitumisékoloogilised uuringud on piddnud
integreerida loomade kaitumistunnused ja isiksuseomadused elutempo sundroomi
raamistikku, vabas looduses (eelkdige maapiirkondades) tehtud uuringud toetavad suures
osas seda l&henemist. Samas puudub selge arusaam keskkonna ja geenide rolli osakaalust
loomade ké&itumise individuaalses varieeruvuses. Vastuse vOib anda loomade kaitumine
linnastumise kontekstis, sest see globaalne protsess néuab linnastujatelt kiiret kohastumist.
Uurimused nditavad, et Uhe kohastumusena linnastumisel votavad loomad omaseks
aeglasema elutempo. Kuna aeglane elutempo eeldab investeerimist pikaealisusesse ja
jarglaste kvaliteeti ning kaitumise poolest madalamat riskivalmidust, peaks ké&itumine
linnades isiksust kaasava elutempo sundroomi teooria jargi olema rahulik ja ettevaatlik.
Kéesolevas t60s uurisin Uksikuurimuste ja Ulevaatliku Kirjanduse p6hjal seoseid
kaitumistunnuste ja elukaigutunnuste vahel. Kasutasin liigisiseseid vordlusi maapiirkonnas
ja linnas elavate loomade (valdavalt lindude) kohta. Tulemusena selgus, et aeglase
elutempoga ei kaasnenud linnastumisel vastavat isiksust. See viitab, et linnastumise
kontekstis muutuvad seosed kaitumise ja elutempo vahel ndérgemaks ning erinevaid
isiksusetunnuseid koondavad kaitumissundroomid pigem lagunevad. Sellest lahtuvalt voib
eeldada, et seni leitud seosed elutempo ja kéaitumise vahel on tingitud pigem
keskkonnatingimuste kui flsioloogiliste/geneetiliste piirangute mdjust. Minu uurimistoo
kohaselt on linnastuvad loomapopulatsioonid seega heaks mudeliks kaitumise ja elutempo

vaheliste seoste evolutsioonilise ja flsioloogilise tausta uurimiseks.
Mérksdnad: Elutempo suindroom, linnastumine, loomade kaitumine, s6ltuvus keskkonnast
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Behaviour in the context urbanization: the role of urbanization in separating
personality from pace of life

Intergration of personality traits into pace of life syndrome hypothesis is a fairly recent
direction in behavioural ecology. According to the theory, a change in pace of life is
accompanied by a change in personality traits, and this is supported by the studies in rural
habitats. There is yet no agreement over the importance of environmental vs
physiological/genetic constraints in determining the individual variation in personality traits.
Animal behaviour in urbanization context might be the key to understand these links, since
this global process requires fast adaptive responses. Reasearch indicates that slower pace of
life is an adaptation (or acclimatization) to urbanization, leading to increased longevity and
investment into offspring quality. Therefore a more calm and careful behaviour should be
evident during urbanization, as the integrated pace of life theory suggests. In this paper, I
used case studies and review articles to assess the links between behavioural and life-history
traits on the intraspecific level, based on comparisons between rural and urbanized
populations. The results indicated that personality traits did not match with expectations of
a slower pace of life. Therefore in the context of urbanisation, links between personality and
pace of life seemed to fade as behavioural syndromes collapse. Urbanization studies seem
to indicate that the link between pace of life and behaviour is mediated by the environmental
conditions, and not physiological and/or genetic constraints. In conclusion, my study
indicates that urbanizing bird populations could be a good model system for understanding

the evolutionary physiological background of the link between behaviour and life history.
Keywords: Pace of life, urbanization, animal behaviour, environmental dependency

CERCS: B280 Animal ecology



SISUKORD

SISSEJUHATUS ittt e e e e e e et et e e e e e e e et e ae b e s e e eeeeaae b s e e eeeaeeesssaseeeeaeenesannnnsaaes 5
1. LINNASTUMISE PROTSESS JA MOJU LOOMADELE ......covveveeeeieeeetceeeeeteeeeee et essvesees s ses e seneas 8
2. ELUTEMPO SUNDROOM JA LINNASTUMINE .......ccoeviteteeerereteeeeeteteeesesesesesesesesesesesesesesesssesesens 10
2.1 Linn kui elutempo muutusi S00SIV KESKKONG .........c.ccieieriiiieiesieceeeeeetese e 10
2.2 Muutused aeglasema elutempo suunas linnastumise KONtekstis .........cocevveververieenenencrnenen 12
3. SEOSED ISIKSUSE JA ELUTEMPO VAHEL — SEOSTE SOLTUVUS KESKKONNAST, GENEETILISED
K] (0] =1 5 LSOO TT TR PPPTPP 15
3.1 Isiksuse Siduming ElUtEMPOGA. .....ceevuirieeeitieeerte e et ee e te et e e ste s esbesteeraebesreensesreennas 15
3.2 Kéitumise sBltuvus keskkonnast ja geenidest elutempo siindroomi raamistikus ................... 16
4. ISIKSUSE JA KAITUMISE UURINGUD LINNASTUMISE KONTEKSTIS .....cveveeeereeereeereeereeeereevereenenes 19
4.1 Ulevaade lNNAStUJALE ISTKSUSESE ...........cvevererrerereeeeeereeeesetseeseseseesesesssesessssesssssssessssessesssssssanees 19
4.2 Kéitumismuutused liNNastumise KONTEKSLIS .........ccovererirenieeieesesese s 21
5. LINNASTUMISE ROLL ELUTEMPO SUNDROOMI JA ISIKSUSE VAHELISTES SEOSTES .......ccoeneee... 24
KOKKUVOTE ..ttt ettt sttt s ettt s bbbt s st s et bbb sns 28
SUMIMARY ettt et e e e et e et eea e e e e e ea et e e seeeeeeaaas e esaeeeaaesaaaaaseaeeaeasssanseeeeesenesananaaaes 30
TANUAVALDUS ...ttt ete s eae s et s eas s et eseaseses et essssesesess s et esesessesesesensaseseseasesesessasanas 32
KASUTATUD KIRJANDUS . ...ttt ee e eeee e e e e e e e e s e e e e eeee e e ee e e e e e e e e e e e e e e ee e e e e e e e e seeeeeaeeeeeseeeaenaeens 33
LIHTLITSENTS Lttt e e e s s e e e e e s s e b e e e e e e e s s sannbeneeeeeesenas 39



SISSEJUHATUS

Elukéiku ( life history) saab defineerida kui evolutsiooni k&igus véljakujunenud strateegiate
kogumit, mis kaasab enda alla ellujg&must ja paljunemisedukust mdjutavad flsioloogilised
ja anatoomilised kohastumused ning kéitumistunnused (Ricklefs & Wikelski, 2002).
Elukéiguteooria aluseks on seos tdiskasvanud isendite ellujagdmuse ja sigimiskiiruse vahel.
Néiteks selgitab elukdiguteooria aeglasemat sigimist, kui see tostab isendi tletldist kohasust
(Ricklefs & Wikelski, 2002). Kuigi elusorganismide elukéigustrateegiad varieeruvad vaga
laias ulatuses, ei esine looduses tulenevalt ressursside piiratusest paljusid vdimalikke
elukaigutunnuste kombinatsioone (Gadgil & Bossert, 1970). Elutempo siindroomi hiipotees,
mis koondab endasse varieeruvuse terves reas elukdigutunnustes, jarjestab voimalikud
looduses esinevad tunnuste komplektid ,,aeglane-kiire” teljele (Jones et al., 2008).
Variatsioonid elukéigus, eriti ressursside investeerimisel endasse ja jarglastesse, voivad
peegeldada Uhelt poolt sigimise ja tervisega seotud tunnuste vahelisi geneetilisi seoseid,
teiselt poolt aga fenottubilisi vastuseid keskkonnatingimustele (Ricklefs & Wikelski, 2002).
Vottes korvale klassikalise r- ja K- selektsiooni mudeli (jarglaste kvantiteet vs kvaliteet,
Macarthur & Wilson, 1967) tundub, et jaotumine teljel aeglane elu (turvaline) - Kiire elu
(riskantne) on loomulik osa elusslisteemide oraganiseerumisel ning erinevate elustrateegiate

esinemine peegeldab evolutsioonilist vastust looduslikule valikule (Ricklefs, 2000).

Elukéiku kujundavad mehhanismid varieeruvad lahtuvalt populatsiooni koduks oleva
keskkonna unikaalsusest, tagades populatsiooniti erinevad elukaigumustrid (Ricklefs, 2000).
Elukdigu variatsioone on néidatud aga ka populatsioonide siseselt, isendite tasemel (Réale
et al., 2010), mis viitab helt poolt voimalike elukdigustrateegiate geneetilisele taustale,
teiselt poolt aga v6imalusele, et elukdiguga seotud tunnustes vdib esineda konkreetse isendi
poolt kogetud keskkonnatingimustest sdltuv paindlikkus. Elutempo stndroomi saab
kirjeldada kui komplekselt pdimunud vdrgustikku Uksteisega seotud elukaigu-, fusioloogia
ja eeldatavasti ka kditumistunnustest, mis eeldab arvestamist ékoloogiliste teguritega nagu
kisklus, parasiidid, ressursikogum. Nende mdjul vdivad eelmainitud tunnuste vahelised

seosed sdltuvalt olukorrast kas tugevamaks v6i nérgemaks muutuda (Réale et al 2010).



Elutempo siindroomi poolt pakutav anallitiline raamistik vdimaldab empiiriliselt hinnata
populatsioonidevahelisi erinevusi voi vastavalt keskkonnale ennustada selles elutsevatel
liikidel potentsiaalselt esinevaid tunnuseid, hinnata kohasust ning mdargata kohasusega

seotud muutuseid.

Linnastumine on globaalne protsess. Inimtegevusega kaasnevad uued abiootilised ja
biootilised tingimused (Alberti et al., 2017), millest hinnangute jargi on mdjutatud lausa
veerand kdikidest loomaliikidest (Seto et al., 2012). Kuna linnastumise ulatus kasvab, nagu
ka protsessi enda Kiirus, siis selle md&jude mdistmine on nii loodukaitse kui ka
evolutsioonibioloogia vaatepunktist Kriitilise tahtsusega. Kuigi linnastumine on
potentsiaalselt suureks ohuks elurikkusele (Seto et al.,, 2012), on tdheldatud, et
urbaniseerunud keskkond vdib vdrreldes maapiirkondadega pakkuda hoopis selektiivset
survet leevendavat keskkonda liikidele, kes seal kohaneda suudavad (Marzluff &
Neatherlin, 2006). Et linnastumise mdju liikidele ja populatsioonidele paremini mdista ja
ette ennustada, on tahtis moista selle globaalse protsessi mdju fenotulbilistele ja
mikroevolutsioonilistele protsessidele (Alberti et al., 2017).

Urbaniseerumisel on peamiseks uuritavaks taksoniks linnud, sest nende elukéiguga seotud
flsioloogilisi tunnuseid (nagu oksidatiivne stress, immuunsiisteem, sigimine ja sugulise
valiku signaalid) on juba maapiirkondades elavatel liikidel/populatsioonidel laialdaselt
uuritud (Sepp et al., 2017). Seega on linnastumise kontekstis vdimalik viia labi mahukaid
uuringuid liigisisesel ja -vélisel tasandil, vdimaldades vorrelda tunnuseid inimtekkelises
ning looduslikus keskkonnas. Elutempo siindroomi uurimisel on vajalik vastanduvate

andmete olemasolu, mida laialdased linnu-uuringud ka pakuvad.

Kui varasemalt on kirjeldatud elutempo stndroomi kui elukdigutunnuste variatsioone
aeglane-kiire teljele koondavat analtttilist raamistikku (Jones et al., 2008), siis hiljutine
suund kaitumistkoloogias on ka isiksuse kaasamine elutempo stindroomi (Reale et al.,
2010). Kaitumistunnuseid stressiolukorras saab samuti paigutada reaktiivne-proaktiivne
teljele, analoogselt kiire-aeglane teljel varieeruvatele elukdigutunnustele (Debecker et al.,
2016). Seega voiks elukdik teoreetiliselt madrata ka kaitumismustrid.



Néiteks kiire elutempoga isendid kuuluksid proaktiivse, aeglase elutempoga isendid

reaktiivse kaitumise gruppi. Teemakohaste uuringute tulemused on aga vastukaivad.

Linnastumine kui evolutsiooniliselt uudne keskkonnagradient annab seega véimaluse uurida

kaitumise ja elukdigutunnuste vahelist seost kiirete keskkonnamuutuste taustal.

Selle bakalaureuse t66 eesmargid on :
1. Anda iilevaade linnastumise ja elutempo vahelistest seostest.

2. Uurida, kui tugevalt on kaditumistunnused seotud elukéigutunnustega, ja kas need seosed

on pigem keskkonnast vai organismist lahtuvad.

3. Selgitada vlja, kas linnastumise kadigus seosed elutempo ja kéitumise vahel tugevnevad

vOi ndérgenevad.



1. LINNASTUMISE PROTSESS JA MOJU LOOMADELE

Inimeste  populatsiooni kasvuga kannatavad Okosusteemid jarjest domineerivama
inimtegevuse all, inimesed urbaniseerivad jarjest uusi maa-alasid ning keskkonda tekivad
uued biootilised ja abiootilised tingimused (Alberti et al., 2017). Antropogeensed protsessid
kujutavad endast ohtu elurikkusele, p6hjustades elupaikade kadu ja muutusi biokeemilistes
aineringetes (susinikuringe, fosforiringe, lammastikuringe, veeringe, Seto et al., 2012).
Statistika jargi on selle protsessi ulatus tOusuteel. Ennustatakse, et 2030. aastaks on
globaalsel skaalal urbaniseerunud lisaks veel 5,87 miljoni km? suurune maa-ala ja vordlus
2000. aasta andmetega naitaks selgelt selle ulatuse 185% kasvu (Seto et al., 2012).
Teemakohased 6koloogilised uuringud viitavad selgelt, et ulatuse laienemisel véimenduvad
ka muutused keskkonna heterogeensuses ning hiiringureziimides (nditeks looduslike
metsapOlengute sagedus, Uleujutused jne.). On hinnatud, et globaalsel skaalal on umbes

veerand k@ikidest loomaliikidest mingil méaaral linnastumisest mdjutatud (Seto et al., 2012).

Linnastumise ké&igus kujuneb keskkond inimese tahte jargi ning ulatus ei piirdu vaid
konkreetse linnaga. Sotsiaalne, majanduslik ja kultuuriline inimtegevus on seotud ka teiste
linnaldhedaste asulatega ning vimendab niigi tugevat méju keskkonnale, laiendades sellega
linnastumisest tingitud o©koloogilise ja evolutsioonilise moju ulatust linnapiiridest
kaugemale (Alberti et al., 2017). Linnastumisel muutub ressursside kattesaadavus — kaob
ressursside juhusliku kéttesaadavuse aspekt (Alberti et al.,, 2017), sest keskkond on
kujundatud vastavalt inimese vajadustele, mis eeldab stabiilsust. Naiteks linnades ja nende
vahetus Umbruses kastetakse taimi pduaperioodidel, tagades urbaniseerunud keskkonnas
elavatele loomadele vee ja taimsed toiteained rasketel pduaperioodidel (Shochat et al., 2006;
Pickett et al., 1997). Linnastumisega kaasnevad muutused mikrokliimas ja ressursside
kattesaadavuses, mis omakorda kajastuvad inimestega koos evolutsioneeruvate liikide
elukaigus (Alberti et al., 2017). Linnastumise kui globaalse protsessi uurimisel on taheldatud
inimtegevuse mdju mikro-evolutsioneerumise tasandil. Moju valikusurvele on viinud

muutusteni populatsioonidiinaamikas ning elukdigutunnustes (Alberti et al., 2017).



Linna- ja maapopulatsioonide vordlus linnastumise kontekstis viitab selgelt sellele, et
antropogeensete tegurite mdju linnastuvatele loomade kohastumustele on suur ja
evolutsioonilises mottes kiire. Seda on téheldatud naiteks lindudel, kaladel, narilistel
(Hendry et al., 2008). Néiteks ameerika kaljupdasukesed (Petrochelidon pyrrhonota) on
urbaniseerumise tulemusel hakanud pesitsema sildade all ning liiklusest tingitud suurenenud
suremuse tdttu on valikusurve viinud Kitsamate tiibadega isendid eelispositsiooni (Brown &
Bomberger Brown, 2013). See on kiire ja kasulik kohastumus, parandades populatsiooni

vastupidavus- ning manddverdamisvoimet uues keskkonnas.

Linnastumisele iseloomulik keskkonna killustumine kiirendab kohastumuste teket, sest
isoleerib populatsioone ning soodustab geenitriivi. Ulatuse mdju sbltub loomast endast,
naiteks vbimest taluda inimtegevust ja sellega kaasnevaid uusi valjakutseid (Alberti et al.,
2017). Linnas elavad loomad ei puutu kill intensiivselt oma looduslike vaenlastega kokku,
kuid kiiresti muutuvad biootilised ja abiootilised tingimused eeldavad urbaniseeruvalt
isendilt pidevaid interaktsioone uute objektide ja olukordadega, sest ressursi saamine soltub
sellest. Naiteks mustréstas (Turdus merula) on urbaniseerumisel edukas, kuna neofiilsed ja
neofoobsed kéitumiskohastumised v@imaldavad linnakeskkonna kiirete muutustega toime
tulla (Miranda et al., 2013). Linnastumise moju tekitab survet keskkonnalt, andes
unikaalseid v@imalusi, dppimaks uusi kaitumisi, muutmaks toidu hankimise metoodikat,
toiduallikat ning kaitsekditumist. Pidevalt véljakutseid esitav keskkond suunab isendeid ka
omandatud oskusi sotsiaalselt edastama (Alberti et al.,, 2017), suurendades erisust

looduslikus keskkonnas ja linnas elavate populatsioonide vahel.



2. ELUTEMPO SUNDROOM JA LINNASTUMINE

2.1 Linn kui elutempo muutusi soosiv keskkond

Analoogselt looduslike gradientidega, nagu kaugus ekvaatorist voi kdrgus merepinnast, saab
looduslikke elupaiku kirjeldada inimmdju tugevuse alusel, gradiendil looduslikust kuni
taielikult inimtekkeliseni (Sepp et al., 2017). Nii geograafiline laius kui ka elupaiga kérgus
merepinnast péhjustavad muutusi loomade elutegevuses (Jimenez et al., 2014; Londono et
al., 2015), mis véljenduvad muutustena elutempos, hdlmates tunnuseid nagu
sigimissedukus, ellujagd@mus, immuunvastus, okstidatiivne stress, parasiidid ja sugulise valiku
signaaltunnused. Sarnaselt eelmainitud looduslikele gradientidele kaasnevad linnastumisega
erisused ressursside kattesaadavuses ja kiskluses. Optimaalse elutempo kujunemine on
otsene vastus keskkonnamuutustele ning linnastumine, kui jarjepidavalt Kkiirenev
keskkonnamuutus, annab seega vOimaluse hinnata ka loomade kohastumusi elutempo

raamistikus (Sepp et al., 2017).

Uue keskkonna puhul peab arvestama, et tegemist voib liigi jaoks olla hoopis 6koloogilise
Ioksuga ehk keskkonnaga, mida isendid sigimiseks eelistavad, kuigi see tagab madalama
sigimisedu (Rodenhouse et al., 1997; Sanz, 2001; Mand et al., 2005). Linnastunud
keskkonna puhul on see v@imalus eriti aktuaalne, sest evolutsioonilises mottes tGuseb
maérgatavalt uute situatsioonide osakaal, levib reostus, piiratud on taimede ja loomade
vaheline interaktsioon — kohastumuslikud muutused on kohalikele liikidele sunniviisilised
(Charmantier et al., 2017). Naiteks linnakeskkonna pesapaikade puhul vGéib kill
taiskasvanud lindudele leiduda piisavalt toitu, kuid puudu vaib tulla jarglaste kasvatamiseks
vajalikust toidust (Chamberlain et al., 2009). Jarglaste véhenevat arvu vdib selgitada nii
Okoloogilises 16ksus elamisega kui ka elutempo suhtelise aeglustumisega ellujddmuse
suurenemise tottu (néiteks kiskluse vahenemisest, Sepp et al., 2017). Linnakeskkond
Okoloogilise 16ksuna on stressirohke keskkond ning see vOiks kajastuda korges
stressihnormoonide tasemes ja halvemas kehakonditsioonis, kui seda on maapiirkondades

elavatel isenditel (Sepp et al., 2017).
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Mustréasta puhul on leitud, et luhiajaline stressivastus linnastunud isenditel on madalam
(Charmantier et al., 2017; Partecke et al., 2006). Linnades elavatel valusidrikutel (Junco
hyemalis) on tdheldatud v&henenud fusioloogilise stressi taset (Charmantier et al., 2017).
Linnalindude ja maalise eluviisiga lindude stressitaseme andmed kinnitavad tldist suunda,
et linnakeskkond ei pruugigi olla lindude jaoks 6kolbks, vaid keskkond, mis soosib

aeglasema elutempoga kohastumist (Sepp et al., 2017).

Elutempo slindroomi hipoteesi aluseks on véide, et keskkonnatingimused suunavad
elukdiku optimaalses suunas, mojutades paljunemis-, kaitumis- ja flsioloogiliste tunnuste
omavahelisi I6ivsuhteid (Martin et al., 2006). Levinuim elutempo siindroomi uurimisobjekt
on lindude klass, kus t&heldatakse liikidevahelisi ja liigisiseseid erinevusi elutempos
erinevatel laiuskraadidel ja k&rgustel. Naiteks erinevatel geograafilistel laiustel elavate
tdkside (Saxicola) puhul leiti margatavaid sesoonseid erinevusi puhkeseisundi
ainevahetustasemes (resting metabolic rate), mida seostatatakse erineva elueaga (Wikelski
et al., 2003). Linnastumine, kui uue keskkonna asustamine, vGimaldab uurida elutempo
muutumist soltuvalt keskkonnagradiendist, evolutsiooniliselt suhteliselt uudses kontekstis.
Linnastumise kontekstis on tehtud arvukalt lindude elutempoga seotud tunnuste uuringuid
(Ulevaade Sepp et al., 2017). Naiteks mustrasta puhul on taheldatud, et linnastunud
populatsioonidel on pikem ja varasema algusega sigimisperiood, védiksem jérglaste arv ja
suurem ellujg@mus, mille tagajarjeks on vanemate ja kogenenumate lindude suurem osakaal
populatsioonis  —  aastavanuste  mustrastaste  osakaal on  maapiirkondade
mustrastapopulatsioonidega vorreldes margatavalt vaiksem (Mgller, 2009). Uuringute alusel
tundub, et linnakeskkond piirab lindude sigimistempot, kuid mitte sigimisedukust. Seega
pdhjus ei saa olla ressursside puuduses, vaid uute sigimisstrateegiliste kohastumiste tekkes.
Vaadates lindude sigimist linnakeskkonnas labi elutempo raamistiku, saab jareldada, et
urbaniseerunud linnud on omaks votmas aeglasemat elukaiku (Charmantier et al., 2017). On
leitud, et lindude ellujg@mus linnas on k&rgem kui looduses, ning rohkem ressursse
investeeritakse jarglaste kvaliteeti, mitte kvantiteeti (Sepp et al., 2017; Charmantier et al.,
2017; lsaksson et al., 2018). VOib jareldada, et vahemalt osa linnuliike on vdimeline
keskkonnamuutustega kohanema, muutes oma elukéiku, sest aeglasema elutempoga isendite

ellujgd@mus linnas on kdrgem (Sepp et al., 2017).
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2.2 Muutused aeglasema elutempo suunas linnastumise kontekstis

Elutempo siindroomi hilpotees eeldab, et aeglase elutempoga liigid panustavad rohkem
ressursse iseendasse, naiteks suunavad rohkem ressursse immuunvastuse tugevusse,
suurendamaks sigimisedukust hilisemas elus (Sepp et al., 2017). Urbaniseerunud keskkond
soosib tugevamat omandatud immuunsust — uuringutega on taheldatud, et urbaniseerunud
lindudel on suurem péranipunaére, mis on kaasastundinud immuunsuse puhul oluline tunnus,
(Giraudeau et al., 2016). Linnades on tihtipeale suurem populatsioonitihedus, mis soodustab
parasiitide levimist, ning liigid, kes kaasnevale negatiivsele mojule paremini vastu peavad,
on ka linnade koloniseerimisel edukamad (Magller, 2009). Tavapérasest erineva toiduvaliku
tottu tekib lindudel vajadus oma toitumisharjumusi uuendada, kuid see tdhendab ka uute
patogeenide levikut. Omandatava immuunsuse juures on téhtsad just sekundaarsed
antikehad. Koduvarblase (Passer domesticus) linnastunud populatsioonidel taheldati
kiiremat sekundaarsete antikehade tootmist (Martin et al., 2006). Nende tootmisel on oluline
roll lindudele omasel Fabriciuse paunal. Taheldati, et uute toiduallikate kasutuselevétu puhul
domineerivad linnud, kellel on suur Fabriciuse paun (Mgller, 2009). Evolutsioneerumise
mottes eelneb uute toitumisharjumuste teke omandatud immuunsuse arenemisele, see
omakorda véljendub Fabriciuse pauna suurenemises ning kokkuvdttes vastupidavuse téusus
parasiitidele (Mgller, 2009). Seega eeldus, et linnastuvad liigid investeerivad vahem
sigimisega seotud tunnustesse nagu sugulise valiku signaalid ning rohkem enda heaolusse

(Sepp et al., 2017), peab immuunsuse andmete pdhjal paika.

Taiskasvanud isendi paranenud ellujddmus soosib ressursside investeerimist vaiksemasse
jarglaste hulka (Martin et al., 2000). Sigimisinvesteeringu hindamisel linnastumise
kontekstis saab ldhtuda ka valistesse sugutunnustesse investeerimise tasemest (nditeks
varvuse intensiivsuse hindamine). Karotenoididel pdhinevate véarvuse ekspresseerimine on
linnalindudel vahenenud, samas kui melaniini pdhise varvumise erisusi on taheldatud véhem
(Sepp et al., 2017). Rasvatihasele (Parus major) iseloomulik must kaelus on linnastumise
kaigus vaiksemaks jaanud (Senar et al., 2014). Uks vdimalik pShjus pdhineb toiduallika
muutusel. Linnas elavate rodvikute karotenoidide sisaldus on madalam, kuigi keha md6tmed

on neil linnades suuremad (Isaksson & Andersson, 2007).
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Kuna toiduga saab véhem karotenoide, siis on tdendoliselt panustatakse neid rohkem enda
tarbeks kui sugutunnustesse, mis on koosk@las madala elutempo tunnustega (Sepp et al.,
2017).

Elutempo tunnuste juures on vdtmetahtsusega ellujaddmus ja pesakonna suurus (otsene seos
elukéaigu valikutega, Sepp et al., 2017). Linnastumise tulemusel on pesakonna suurus
vahenenud- mustrastastel, ka rasvatihastel ja sinitihastel (Parus caeruleous) on pesakonnad
maal elavatel populatsioonidel mérgatavalt suuremad (Chamberlain et al., 2009). See on
iseloomulik eelkbige vaikestele vérvulistele, kelle pesakonna suurus vdib olla rohkem
mdjutatud sigiva populatsiooni tihedusest (Sepp et al., 2017). Uks potentsiaalne selgitus
sigimise ajaraami nihkumisele ja véiksematele pesakondadele, on linnastumisega kaasnev
kunstlik valgus ja lokaalne temperatuuri tbus (Charmantier et al.,, 2017). Naiteks
temperatuuri tdus rasvatihaste pesakastis muutis munemisaega varasemaks (Chamberlain et
al., 2009). On vo@imalik, et inimtegevusega ja linnastumisega kaasnev temperatuuritdus
vahendab sigimiseelset energiakulu, lisaks sellele, et ressursside stabiilsus mdjub
taiskasvanud isenditele kosutavalt (Chamberlain et al., 2009).

Arvatakse, et votmerolli kandvad ajendid aeglasema elukdigu suunas on vahenenud surve
kiskjatelt ja suurem ressursside kattesaadavus (Sepp et al., 2017). Kusjuures surve kiskjatelt
ei pruugi olla nii tugevalt seotud kiskja populatsiooni suurusega, kuivdrd sagedusega, millal
kiskjatel avaldub kiskjalik kaitumine (Chamberlain et al., 2009). Kuigi linnas vdib kiskjate
tihedus olla suurem kui maal (nditeks kodukassid), siis kisklusrisk saakloomadele on
madalam (Fischer et al., 2012). Tulemuseks on nditeks erinevus maapiirkonnas ja linnas
elevate populatsioonide pesariilistamise sageduses (Chamberlain et al., 2009). Vahenenud
surve Kkiskjatelt v@imaldab omakorda kiiremini uue keskkonna uute véljakutsetega
kohaneda. Linnalindude ohutunne on véhenenud — vdrreldes valjaspool linna elavate
lindudega on margatavalt lihem see distants, millal lind end ohustatuna tunneb ja lendu
alustab (Mgller, 2009). Kiskluse taseme véhenemise ja toidu stabiilse k&ttesaadavusega
suureneb aeglase elutempoga lindude kohasus ning neil on selektiivne eelis vorreldes kiire

elutempoga lindudega (Sepp et al., 2017).
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Uurimustega on ndidatud linna kui keskkonna suunavat mdéju elukdigule. Muutused on
toimunud immuunsisteemiga seotud organite morfoloogias (Mgller, 2009), on vahenenud
ressursside panustamine valistesse sugutunnustesse (Sepp et al., 2017), pesakonna suuruse
muutust aeglasele elutempole omasemaks, on tdheldatud mitmetel liikidel (Chamberlain et
al., 2009) ning fusioloogiline vastus stressile on linnastunud lindudel madalam kui
maapiirkonnas elavatel (Charmantier et al., 2017). Nende muutuste eelduseks on arvatavasti
just stabiilsed ressurssid ja véhene kisklusrisk (Sepp et al., 2017), millele vihjab kdrgem
taiskasvanud isendite ellujgdmus linnakeskkonnas (Mgller, 2009). Arvestades nende
muutuste jarjepidevust, on tbendoline, et vahemalt osaliselt on muutused elukéigu- ja
fusioloogilistes tunnustes tdlgendatavad kohastumuslike muudatustena aeglasema elutempo

suunas, tingituna linnastumisest (Sepp et al., 2017).
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3. SEOSED ISIKSUSE JA ELUTEMPO VAHEL - SEOSTE SOLTUVUS
KESKKONNAST, GENEETILISED SEOSED

3.1 Isiksuse sidumine elutempoga

Isiksuse integreerimine elutempo sundroomi on vdrdlemisi hiljutine suund
kaitumisokoloogias (Reéale et al., 2010). Isiksust defineeritakse kui labi aja ja kontekstide
pusivaid eriparasusi kaitumises (Kluen et al., 2013). Isiksuse kontekstis uuritavad
kaitumistunnused hdlmavad vabalt elavatel loomadel aktiivsust, uurimisaltidust, julgust,
agressiivsust ja sotsiaalsust (Careau & Garland, 2012). Isiksusetunnustega tdiendatud
elutempo siindroomi teooria piab kaasata ka kaitumistunnused aeglase-kiire elutempo
teljele, réhutades korrelatsioonis olevate kaitumis- ja fisioloogiliste tunnuste t&htsust
kohanemisel (Le Galliard et al., 2013). Indiviidi tasandil tdheldatakse pisivaid erinevusi
aktiivuses, agressiivsuses, julguses ja uurimisaltiduses — need kéitumiserisused véivad olla
paritavad, omada rolli kohastumisel ning olla korrelatsioonis fusioloogiliste ja
endokriinsiisteemi tunnustega (Kluen et al., 2013). Kui selline varieerumine eksisteerib ja
séilib ajas ja uue keskkonna kontekstis, tekib vajadus luua sellele adaptiivne selgitus.
Varasemalt pole individuaalsetesse erinevustele kaitumises suhtutud kui loodusliku valiku
tagajarjel tekkinud variatsiooni, vaid variatsiooni, mis tekib kohastumusest s6ltumata
(Niemel& et al., 2013). Sellest ka plud kaasata isiksust elutempo siindroomi, mis juba
hdlmab fusioloogilisi ning immuunsusteemi ja elukdiguga seotud tunnuseid (Kluen et al.,
2013).

Elukdigu ja isiksuse tunnused on multidimensionaalsed ning seega korrelatsiooni otsimine
uhe isiksuse ja Ghe elukéigu tunnuses vahel poleks mdtekas (Monceau et al., 2017). Samuti
peaks kaitumistulpide erinevus olema ennustatav elukdigu jargi, mille 18ivsuhted peaksid
teooria jargi omama suurt rolli isiksuste variatsioonis - individuaalsed erinevused
kasvukiiruses, kipsusea saavutamisel ning sigismispotentsiaalis peaksid looma stabiilsed
individuaalsed erinevused kéitumises (Niemeld et al., 2013). Jarelikult peaks isiksuse ja

elukéikude vaheline seos eriti tugevalt esile tulema sigimisedukusega seotud tunnuste puhul
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— kellel on tulevikus suur potentsiaal sigida, peaks selle kasutamiseks kaituma vordlemisi

ettevaatlikult (Niemel& et al., 2013) ehk elama aeglasemalt.

Isenditevahelist erisust kaitumistunnustes (aktiivsus, uurimisaltidus, julgus, agressiivsus,
neofoobsus) on uuritud paljudel liikidel (Monceau et al., 2017). K&ige sagedamini on seni
uuritud liigisisest julguse varieeruvust ehk kaitumist potentsiaalselt ohtlikus keskkonnas —
seda seostatakse isiksusega téiendatud elutempo sundroomi raames immuunsusteemiga,
parasiitidega kokkupuutumise tdendosusega ning teisalt ellujg@muse ning jarglaste hulgaga
(Niemel& et al., 2013; Réale et al., 2010). Varem sigimisega alustavatele kiire kasvuga
isenditele omastatakse madalat sigimispotentsiaali tulevikus ning kditumistunnuseid, nagu

suurem aktiivus, julgus ja agressiivsus.

3.2 Kaitumise soltuvus keskkonnast ja geenidest elutempo stindroomi
raamistikus

Ké&itumistunnuseid saab analoogselt elukdigu tunnustega paigutada teljele, nditeks
stressiolukorras kaitumist paigutatakse sageli proaktiivne-reaktiivne teljele (Debecker et al.,
2016). Vaatamata mdlema gradiendi olemasolule, on neid keeruline omavahel kokku viia —
naiteks Kiililistel (Odonata) labi viidud uurimuse kéigus leiti, et kuigi toitumisharjumused ja
julgus on omavahel seotud, siis julguse ja elukéigu vahel mingit seost ei teki (Debecker et
al., 2016). Jaab selgusetuks, kas kaitumine kujuneb fenotutbiliselt elukaigule vastavaks voi
on suurem roll geneetilistel ja flsioloogilistel piirangutel (Niemeld et al., 2013).
Kéitumissundroomide puhul peetakse maaravaks just geene ja neuroendokriinsiisteemi, mis
mojutavad rohkem kui @ht kaitumistunnust ning kutsuvad seega esile sobivama
kaitumiskombinatsiooni (Debecker et al., 2016). Uhene kontrolliv faktor omakorda
tdhendab seda, et erinevad kaitumistunnused on omavahel korrelatsioonis ehk moodustuvad
kaitumissundroomid. Néiteks rasvatihased, kes on uurimisaltid ja julged uues keskkonnas,
on samas ka agressiivsed, isegi liigikaaslaste suhtes (Kluen et al., 2013). Kaasnevad
kaitumistunnused avalduvad keskkonnast vO&i olukorrast soltumata. Kui naiteks
uurimisaltidus on agressiivsusega korrelatsioonis, ei pruugi see linnale iseloomulikult
tihedas populatsioonis isendile kasuks tulla, kuid see on o0sa proaktiivsest

kaitumissindroomist.
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Liigisiseselt kaitumise fenotulbilisi erinevusi uurides on eesmargiks valja selgitada, kas
need on looduslikul valiku otsene tulem (Careau & Garland, 2012), sest elutempo
muutumine on evolutsiooniline protsess ning isiksuse juurdehaakimine eeldab, et
kaitumissundroomid on selle protsessi osa. Selleks peab moistma, kuidas erinevad
fenotulibid  saavad hakkama erinevates  ©koloogilistes  tingimustes, kuidas
keskkonnatingimused mdjuvad kohasusele ning kui suures ulatuses on fenotlubilistel
erisustel geneetiline alus (Careau & Garland, 2012). Flsioloogia ja kditumine on omavahel
hormoonidega seotud (Kluen et al., 2013). Enamike loomadel puhul stressiolukorraga
kaasnevad fusioloogilised vastused aktiveeritakse organismis hlpotaalamuse-—ajuripatsi-
neerupealiste telje (hypothalamus-pituitary-adrenal axis, HPA) ning glikokortikoidide
taseme téusu kaudu (Kluen et al., 2013). Samas gliikokortikoidide (nagu kortikosterooni)
kontsentratsiooni seostatakse lindudel ka isiksusega, vdhemalt stressitingimustes (Cockrem
et al., 2012). HPA aktiivus ning sumpaatilise ja parasimpaatilise nérvisuteemi aktiivsus
erineb individuaalsel tasandil, kui paigutada isendid kditumise jargi proaktiivne-reaktiivne
teljele (Kluen et al., 2013) — stressiolukorras reageerib tugevalt proaktiivse isendi
slimpaatiline narviststeem, samas reaktiivsetel ehk vahem agressiivsetel ja arglikumatel
isenditel toimub reageerimine pigem HPA kanali ja glukokortikoidide taseme tdusu kaudu
(Careau & Garland, 2012). Seega on mdned kéitumistunnused rohkem hormoonidest

sOltuvad kui teised, ning hormoonid omakorda on s6ltuvad geenidest.

Samas ei leia Ulalkirjeldatud korrelatsioonid tihtipeale Kinnitust analoogsete uurimuste
korral — nditeks hiirtel (Peromyscus maniculatus) leiti hormonaalne/geneetiline seos
puhkeasendi metabolismi ning uurimisaltiduse vahel (Careau et al., 2011) ning varasemalt
oli omakorda rasvatihastel leitud seos kortikosterooni ja uurimisaltiduse vahel (Baugh et al.,
2012). Jarelikult mdjutavad metaboolset susteemi samad geenid, mis uurimisaltidustki
kontrollivad (Kluen et al., 2013). Samas Careau ja Garlandi (2012) poolt kajastatud
paralleelses uurimuses leiti véga vahe korrelatsioone stressihormoonide taseme, metabolism
ja kéitumise vahel. Seega Uhest kiljest leitakse, et hormoonid/geenid on seovad omavahel
mitmeid kaitumistunnuseid korraga (Kluen et al., 2013), kuid isiksusega taiendatud
elutempo stundroomi hipoteesi  kinnitamiseks ei leita tugevat korrellatsiooni
elutempotunnustega  seotud  fusioloogiliste  tunnuste ning  geenidest tingitud

kaitumiskomplekside vahel.
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Ka lumelammastel (Ovis canadensis) labiviidud uuringu tulemused viitasid eeldustele
vastupidiselt sellele, et julgemad isendid olid arglikutest pikaealisemad (Réale et al., 2009),
kuigi proaktiivsemat isiksust peetakse kiirema elutempo tunnuseks. Jarelikult voib
Okoloogiliste tegurite mdju erinevate eluloo- ja kaitumistunnuste vahelise seoste hindamisel
omada geneetiliselt fikseeritud seostest tdhtsamat rolli (Réale et al. 2010). Siberi
vootoravatel (Tamias sibiricus) tehtud uuringutega leiti, et pealiskaudsed
umbruskonnauurijad (proaktiivne ehk kiirele elutempole viitav tunnus) omavad suuremat
territooriumi, olles seega ka peremeheks rohkematele parasiitidele (nagu puugid) ning on
tdendolisemad nakkusi kandma (Boyer et al., 2010). Tundlikkus haigustele, pikaealisus ja
immuunsisteemi tugevus on kindlasti seotud ellujddmusega ning need iseloomustavad
valitud elutempostrateegiat, kuid kaasnev isiksus, kuigi kohati elutempoga kattuv, tundub

varieeruvat elutempost sdltumata.

Aastal 2013 viidi kilklaste hulka kuuluvat Gryllus integer liigi péhjal labi kditumise (julguse,
ennetava kaitsekaitumise), immuunsisteemi ja elukdigu tunnuste vahel fenotlubilisi ja
geneetilisi seoseid otsiv uurimus (Niemeld et al., 2013). Selle kdigus kinnitati, et
immuunsisteemi (selle Kilgi puhul kapseldamise (encapsulation)) ning elukaigutunnuste
fenotulbilised korrellatsioonid sobitusid omavahel ka geneetiliselt - jarelikult seosed ei
piirdu vaid individuaalse elukéigustrateegia valikuga, vaid on périlikult edastavad ka
jarglastele ehk on evolutsiooni méjutavad (Niemel& et al., 2013). Positiivne seos leidus
julguse ja immuunsuse vahel, kuid ainukene geneetiline seos kaitumise ja elukaigu tunnuste
vahel oli tardumise (ennetav kaitsekditumine kilkidel) ning immuunsisteemi vahel (Niemela
et al., 2013). Ka selle seose puhul puudus samas margatav moju geneetilisele variatsioonile
(Niemel& et al., 2013). Jarelikult fenotiitbilised korrellatsioonid ei pruugi ilmtingimata
seostuda geneetilistega. Tekkinud positiivset fenotlubilist seost saab télgendada ka ressursi
killuse kaudu — immuunkompetentsemad isendid on vastupidavamad parasiitidele, seega
on nad ka julgemad ja uurimisaltimad ning parsivad kaitsekaitumist (Niemeld et al., 2013).
Kilkide uurimus toetas varasemat teooriat, et elutempo siindroom on pigem
elukéigutunnustel pdhinev (Niemeld et al., 2013) ning geneetilise toe leidmine isiksuse

kaasamisele osutus raskeks.
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4. 1ISIKSUSE JA KAITUMISE UURINGUD LINNASTUMISE KONTEKSTIS

4.1 Ulevaade linnastujate isiksusest

Loomad puutuvad pidevalt kokku uute keskkonnast tingitud véljakutsetega, nagu
interaktsioonid teiste isenditega, muutused ressursside kattesaadavuses ning héiringud
keskkonnas (Miranda et al., 2013). Loomade ellujg@mus ja sigimisedukus soltub sellest, kui
kohane on nende reaktsioon sellistele muutustele. Sellest ka eeldus, et plsivad muutused
kaitumises on vastus keskkonnamuudatustele (Miranda et al., 2013). Looma isiksust
seostatakse 0koloogiliste protsessidega nagu linnastumine (Miranda et al., 2013). Linn kui
kiirelt laienev keskkond hélmab loomade jaoks uusi antropogeenseid, ohtlikke ja samas
potentsiaalselt tulusaid tingimusi. Seega soosib linnakeskkond ka isendeid, kellel on
kohasem kaitumisstindroom (loomade isiksus) (Miranda et al., 2013). Kaitumissiindroome
ehk isiksusi jaotatakse kirjanduses stabiilselt pusivaks kaitumismustriks ning
olukorrapOhiseks kaitumiseks, mis on pigem juhuslik ja ei pruugi soltuda isiksusest
(Miranda et al., 2013). Nende eristamine v@ib kohati olla raske, seega enamasti tehakse
kaitumise kohta jareldusi stressiolukorrast lahtuvalt, sest stressitingimuste leevendamiseks
on vajalik looma kéitumuslik vastus ja potentsiaalselt avalduvad individuaalsed erinevused.
Uldjoones varieerub stressivastus teljel proaktiivne-reaktivne (Senar et al., 2017).
Linnastumine annab vdimaluse uurida kaitumuslikke variatsioone, néiteks nihkeid

proaktiivne-reaktiivne teljel.

Linn kui keskkond on paratamatult seotud inimtegevuse vahetu l&hedusega ning see vdib
osutuda problemaatiliseks liikidele, kellel on madal riskialtidus ja hirmutaluvus
(Charmantier et al., 2017). Naiteks on linnastumise kontekstis sageli uuritud riskialtidust,
mille indikaator lindude puhul on minimaalne kaugus ohust, millal lind tunneks ennast
piisavalt ohustatuna, et lennata turvalisele kaugusel. Mida minimaalsem see distants on, seda
kohasem ja riskialtim on lind urbaniseerunud keskkonnas (Mgller, 2009). Linn on lindudele
uus keskkond ning suurem proaktiivus vOib olla seletatav liigisisese fenottbilise

plastilisusega.
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Avaldub suur liigisiseselt varieeruvus mitmetes kohasusega seotud tunnustes ning teatud
fenotulibid on urbaniseerunud keskkonnas rohkem soositud (Charmantier et al., 2017). Kuna
urbansiseeritus on tuletatud kohastumus, mille plastilisuse piirid on eelkdige madratud
looduses elavate populatsioonide poolt, siis kdik hinnangud fenottlipide kohta on tehtud
looduses elavatest populatsioonidest l&htudes (Mgller, 2009). Isendid valivad elupaika
vastavalt oma fenotlubile ning sellega suurendavad kohaliku populatsiooni kohasust, linn
aga soosib kdrge fenotulbilise plastilisusega isendeid (Charmantier et al., 2017). Eriti
ilmneb see uue keskkonna koloniseerimise algfaasides, kus lindude puhul on fenotttbilist
plastilisust taheldatud nditeks linnulaulu ja pesitsuskéitumise puhul (Sepp et al., 2017).
Eelduste kohaselt on proaktiivsemad isendid linna koloniseerimise algfaasis edukamad,
kuigi pikas perspektiivis osutuvad kohasemaks just reaktiivsemad isendid, sest on uues
keskkonnas tasakaalukamad (Charmantier et al., 2017). Jarelikult v6ib proaktiivsemate
lindude suurem osakaal linnades sdltuda rohkem linnastumise protsessi astmest ning
luhikese ajaraami tGttu hinnatakse Ule proaktiivsuse perspektiivset rolli, kuigi tegelikult

vOetakse omaks aeglasemat elukéiku.

Nagu eelnevas kilke anallisinud peatlkis selgus, siis oli kaditumise (julgus, ennetav
kaitsekditumine) ning elukéigu ja elutempoga seotud tunnuste (immuunvastus ) geneetiline
seos nork (Niemeld et al., 2013). Uurimus ei kattunud isiksust kaasava elutempo siindroomi
teooriaga ning toetab teooriat, et ké&itumuslikud tunnused on mé&aratud pigem keskkonna
poolt. Jarelikult on muutused kaitumises vihje muutustele keskkonnas (Careau & Garland,
2012). Linn on loomadele uus keskkond uute tingimustega, vahenenud surve kiskjatelt vdib
muuta olemasolevaid k&itumissiindroome ning just linnastumise uurimine voib aidata mdista
seoseid isiksuse keskkonnast sbltuvuse, elukaigu ja kaitumise vahel, sest looduses ja linnas
elavate loomade erinevat kaditumist on taheldatud mitmetes téddes (Bokony et al., 2013;
Papp et al., 2015 jpt).
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4.2 Kaitumismuutused linnastumise kontekstis

Arvatakse, et edukat linnastumist vdimaldab isendi innovatiivsus ja kognitiivne vdimekus,
peegeldades isendi kaitumise plastilisust (Ducatez et al., 2017). Seega uued kaitumuslikud
kohastumused peaksid kujunema eelkdige uues keskkonnas, naiteks linnas. Linnas on paljud
ressursid seotud inimtegevusega (nt pakendatud kujul toit), ndudes loomadelt innovatiivset
ldhenemist selle kasutamiseks (Sol et al., 2011). Innovatiivsus sdltub sellest, kuidas isend
ldheneb uudsuse pakutud véljakutsetele (Sol et al., 2011). Kaitumisstiindroomist vaib lahtuda
isendi reaktsioon uudsetele véljakutsetele (kas ldheneda voi valtida), ning see omab
innovatiivsusele vastavalt parssivat vOi soodustavat moju (Sol et al., 2011). Kuna
linnastumine nduab innovatiivsust, siis isiksus, mis seda soosib, on véhemalt linnastumise
algfaasis olulise tahtsusega. Naiteks kdrgelt urbaniseerunud keskkonnast parit harilik
mainakuldnokk (Acidotheres tristis) nditas Gles suuremat innovaatilisust kui vahem
urbaniseerunud keskkonnast périt linnud, kuigi puudusid erinevused morfoloogias, vanuses
vOi soos (Sol et al., 2011). Innovatiivsus on omadus, mis sobivas keskkonnas rakendatuna
kaalub Gle selle riskid (Sol et al., 2011) ehk proaktiivsemad isendid on paremini valmistunud

eluks linnakeskkonnas.

Mitmete uuringute alusel tundub, et vastavalt linnas ja véljaspool linna elavate liigikaaslaste
edukuse taga on kaitumuslikud kohastumused (Ducatez et al., 2017), mis on nii maa- kui ka
linnapopulatsioonide puhul ndidanud ajalist pusivust (Miranda et al., 2013). Enamus neist
on seotud riski véltimise ja riskialti k&itumisega. Naiteks Barbadose leevikese (Loxigilla
barbadensis) linnapopulatsioonid on julgemad ja riskialtimad kui maal elavad liigikaaslased
(Ducatez et al., 2017). Julgust ja riskialtidust mdlemat seotakse proaktiivse
kaitumissundroomiga. Stressiolukorras kuulub sinna hulka arvatavasti ka agressiivsus
(Koolhaas et al.,1999; Senar et al., 2017). Samas urbaniseerunud mustrasta populatsioonide
néitel pole suudetud leida korrelatsiooni julguse ja agressiivsuse vahel (Miranda et al., 2013)
ehk kaitumusliku kohasuse vaatepunktist tunduvad need alluvat ikkagi erinevatele
stiimulitele. Vaatamata linnastunud rasvatihaste uurimisaltist k&itumisest ja muudest
proaktiivsetest tunnustest, ei erinenud nende agressiivne kéitumine késitlemisel

maapiirkonna ja linnastunud populatsioonide
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vahel (Charmantier et al., 2017). Hilisem, samuti rasvatihastel l&biviidud uuring, t6i sisse ka
soolise erinevuse. Leiti, et Gldjoones olid agressiivne kaitumise erinevused (nokkimine
kasitlemisel) pidevad ja keskkonnast sOltumatud (Senar et al., 2017). Ainuke seos
urbaniseerumise ja nokkimise vahel leidus isaste isendite puhul, mis kattub eeldusega, et
isased on Uldjoones agressiivsemad kui emased, ning urbaniseerunud isased rasvatihased on
maa-piirkondades elavatest agressiivsemad (Senar et al., 2017). Kui arvestada, et sigiva
populatsiooni tihedus linnas on potentsiaalselt kdrgem ning territooriumid piiratud, siis
proaktiivsem kéitumine isastel rasvatihastel oleks kui kohane kaitumisfenotutp (Senar et al.,
2017). See viitab sellele, et kaitumise kujunemine linnades ei ole juhuslik ning mahub
kaitumisplastilisuse piiridesse (Senar et al., 2017). Nagu Bateman’i printsiip titleb - isased
ja emased erinevad oma kohasuse optimumide poolest (Schulenburg et al., 2009). Emased
on kohasemad kui investeerivad rohkem ressursse pikaealisusesse ehk ka immuunsusesse,
ning isased on kohasemad, kui investeerivad rohkem sigimisega seotud tunnustesse
(Schulenburg et al., 2009). Jarelikult vdib sigimine olla stiimuliks, miks linnastumisel isased
linnud on kohati agressiivsemad, isegi kui proaktiivsemaks nihkuva kaitumise korral seda
tavaliselt ei taheldata.

Linnade koloniseerimisel esinevad kditumuslikud nihked/variatsioonid kaitumistunnuste
telgedel on taksonoomiliselt kullaltki lai n&htus, putukatest kuni imetajateni (Miranda et al.,
2013). Uuritakse siiski samasuguseid voi analoogseid tunnuseid. Naiteks kasitlevad mitmed
todd neofiilsust ja neofoobsust, mis maaravad selle, kuidas isend uue keskkonna uute
arritajatega hakkama saab, see on eelduseks innovatiivsele ja julgele kaitumisele ning
ellujd&misele linnakeskkonnas. ldentsetes tingimustes kasvatatud maapiirkonnast ja
urbaniseerunud alalt périt mustrastastel uuriti neofiilse (l&henemine uudsele objektile
tuttavas keskkonnas) ja neofoobse kéitumise (uudse objekti valtimine toiduotsimisel) erisust
(Miranda et al., 2013). Tulemused ei ndidanud véga tugevat seost neofiilsuse ja neofoobsuse
vahel, kuid ndrga korrelatsiooni esinemine viitab siiski k&itumisjoonte kuuluvusele samasse
kaitumissundroomi. Samas ei saa valistada neid k&itumisi esile kutsuva stiimuli erisust, kuigi
mdlemad on kaitumisvastused uuele &rritajale (Miranda et al., 2013). Neid kahte tunnust
eraldi vaadates leiti, et maalt parit populatsioonidega vorreldes on linnalindudel mdlema,
neofoobse ja neofiilse kditumise esinemine jarjepidavam ja kinnistunum. Seega leidub

keskkonnast tingitud erisus kaitumises (Miranda et al., 2013). Neofiilia véhenes, kui
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riskides saadav informatsioon ei oma isendile vaartust (néiteks ei ole toiduga seotud) ja
neofoobia suurenes ohu tdusuga (Miranda et al., 2013). Jarelikult linnastumise algfaasis
oleks isenditel kasulik vdhendada oma neofoobiat ning suurendada neofiiliat, et edukalt
Oppida uute stressiallikate juuresolekul antropogeensete ressursside haldamist (Miranda et
al., 2013). Kui pidevalt uudsega kokku puutuda, siis aja méddudes muutub taluvus selle
suhtes ning neofoobia vdib veelgi vaheneda (Tryjanowski et al., 2016), samas on selleks
ajahetkeks isend kogunud piisavalt teavet keskkonnast, et olla kinnisem uue teabe suhtes; on
vOimalik ka paralleelne neofiilia vdhenemine linna koloniseerimise kulgedes (Miranda et al.,
2013).

Loomulikud muutused linnastunud ja maal elavate populatsioonide kaitumises vdivad
tekkida  kahe  evolutsioonilise  protsessi  tulemusena  —  kaitumistunnuste/
kaitumissundroomide mikroevolutsioon keskkonnas, mis eeldab uut optimaalset kaitumist,
vOi suunatud geenivoolust tingitud kaitumistunnuste/kéitumisstindroomide muutus eeldusel,
et linna koloniseerimine on isiksusest soltuv (Miranda et al., 2013). On ka tGené&oline, et
mdlemad mehhanismid toimivad samaaegselt ning erinevatel linna koloniseerimise astmetel
on ka erinevad kaitumisoptimumid (Miranda et al., 2013). Seega lindude neofiilia ja
neofoobia uurimuste pdhjal saab jareldada, et linnade koloniseerimine toimub uurimisaltide,
neofiilsete ja vdhese neofoobiaga isendite poolt — need omadused vdimaldavad linna kui uut
keskkonda efektiivselt kasutada (Tryjanowski et al., 2016). Seda on t&heldatud rasvatihaste
puhul, kes on tihtipeale kohalikest linnuliikidest uurimisaltimad uute inimtekkeliste
toidukohtade juures (Tryjanowski et al., 2016). Kui kérge neofiilia ja madala neofoobiaga
isendid on avastanud linna, siis toidurohkus tdstab nende elukvaliteeti maapiirkonnas elavate
populatsioonide omast korgemaks (Tryjanowski et al., 2016). Samas hilisemal linna
koloniseerimise astmel oleks juba kasulikum neofoobia suurenemine ja neofiilia
vahenemine, sest saavutatud edu sailitamisel on ettevaatlikkus kasulikum (Miranda et al.,
2013). Jérelikult taheldatud muutused isiksuses linnastumise kontekstis s6ltuvad pigem

sellest, kui kaugel on linna koloniseerimise protsess.
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5. LINNASTUMISE ROLL ELUTEMPO SUNDROOMI JA ISIKSUSE VAHELISTES
SEOSTES

Elutempo suindroomi teooria (tleb, et isendid, kes kogevad erinevaid keskkonnatingimusi,
peaksid varieeruma ka fisioloogiliste ja kditumistunnuste poolest (Sol et al., 2018). Selle
aluseks on paratamatus, et samaaegselt pole isendil vOimalik maksimeerida oma
sigimispotentsiaali ega ellujgdgmust (Sol et al., 2018). Nende kahe tunnuse vaheline 16ivsuhe
annab aluse aeglane-kiire teljele (Sol et al., 2018), mis on elutempo stindroomi keskne
element. Uurimused lindudel viitavad linnastumise gradiendil esinevatele erisustele aeglase-
kiire elutempo teljel (Glevaade Sepp et al., 2017.). Linna- ja maalindude vahel v8ib naha
erinevusi elutempoga seotud tunnustes nagu sigimissedukuses, ellujgdmus, immuunvastus,
okslidatiivse stressi tase, vastuvotlikkus ja taluvus parasiitide suhtes ja sugulise valiku
signaalidesse investeerimine (Sepp et al., 2017; Careau & Garland, 2012; Kluen et al., 2013).
Linnalinnud investeerivad vahem sigimisse, nii sulestikuvarvusesse (Sepp et al., 2017) kui
ka pesakonna suurusesse (Chamberlain et al., 2009). Lahtuvalt olulisimatest
elukdigutunnustest (ellujgdmus ja hooajaline investeering sigimisse) on linn aeglast
elutempot soosiv keskkond ehk isiksust kaasava hiipoteesi kohaselt peaksid aeglase
elutempoga populatsioonid/isendid/liigid omama reaktiivset isiksust (madal uurimisaltidus,
vahem agressiivsed, arglikud, ettevaatlikud, Dubuc-Messier et al., 2017) ehk isiksust, mis
soosib kdrgemat tdiskasvanud isendi ellujagdmust (Sol et al., 2018) ning selle arvelt ka
madalamat investeeringut sigimisse. Looduslikus keskkonnas tunduvad need seosed paika
pidavat, aeglasema elutempoga linnud on vahem riskialtid ja reageerivad ohule varem
(lennualustamise kaugus) ( Sol et al., 2018).

Kéitumuslike ja fisioloogiliste kohastumuste tekkele eelneb muutus keskkonnas.
Linnastumine kui uus keskkond on inimmdjule iseloomulikult kiiresti muutuv ning linna
asustamine nduab isenditelt ka selle vorra kiiremat kohastumist, kui seni evolutsiooni kaigus
on kogetud (Sih et al., 2010). Seet6ttu on just kditumise plastilisus linnastumisel oluline,
geneetilisel tasandil muutuste joustumine pole ajaliselt tihtipeale véimalik — naiteks rottide
hiljutisi inimdju tottu fenotldbilisi muutusi uurides leiti, et muutused on seletatavad

fenotliubilise plastilisuse kaudu, mitte vahetult geenidest tingitud (Hendry et al., 2008).
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Seega kéitumissindroomid ja nendest lahtuvad fenotlibid on suuresti 6koloogilistest
tingimustest s6ltuvad (Dubuc-Messier et al., 2017), aga mdjutatavad ka geenidest nagu
SERT (seratoniini transporter geen), mida seostatakse nditeks hirmu ja reaktsiooniga uutesse
arritajatesse (Timm et al., 2018). Rasvatihastel on taheldatud uurimisalti kditumise sdltuvust
ressursside kattesaadavusest ja populatsiooni tihedusest (Dubuc-Messier et al., 2017).
Sellised kohastumisi soodustavad vihjed keskkonnas on aluseks, mille jargi loomad
hindavad oma elupaiga kvaliteeti (Sih et al., 2010) ning sellega ka valitud elutempo kohasust
— kui keskkond soosib kdrget taiskasvanu ellujgdmust ja sigimispotensiaali jaotumist pikema
aja peale, siis vOetakse omaks aeglasem elutempo, ning isiksust kaasava hupoteesi jargi ka

reaktiivsem isiksus (Dubuc-Messier et al., 2017).

Inimmdjutustega keskkond, nagu linn, nduab IlGhikese aja jooksul ulatuslikke
kohastumuslikke pingutusi ning isendid, kelle kaitumise plastilisuse piiresse need
kohastumused jadvad, saavad edukalt seal keskkonnas hakkama (Sih et al., 2010). Esmaste
koloniseerijate edu taga on proaktiivsem iseloom, mida seostatakse kiirema elutempoga ehk
esmasel koloniseerimisel on edukad just kiire elutempoga isendid, sest nad on julgemad,
vahese neofoobsusega ning néitavad uUles neofiilset kaitumist (Miranda et al., 2013).
Linnastumise kontektis investeeritakse ellujgdmusesse ning véheneb sigimise intensiivsus,
kuid séiluvad siiski proaktiivse k&itumisstindroomi tunnused. Samas leidub ka erandeid, mis
lahtuvad uuritud k&itumistunnusest. Nditeks on téheldatud, et laulusidrikute (Melospiza
melodia) linnastumisel hakkab juba mdne generatsiooniga agressiivsus vahenema (mis on
kooskdlas aeglasema elutempoga) ja kaob korrelatsioon agresiivsuse ja julguse vahel, maal
elavatel populatsioonidel seda see-eest ei taheldatud, korrelatsioon jai plisima (Scales et al.,
2011). Seega kaitumissundroomid ei jaa linnastumisel pusima sellisel kujule nagu nad on.
Samas riskialti kaitumise seos elutempo tunnustega on varieeruv ka maapiirkondades.
Kaelus-karbsenapp (Ficedula albicollis) oli mudelorganismiks uurimusel, kus otsiti seost
kaitumise, ellujgdmuse ja sigimise vahel maapiirkonnas (kiirem elutempo) elaval
populatsioonil. Leiti, et riskialtim kditumine oli eeldatult negatiivselt seotud ellujgdmusega,
kuid positiivne seos riskialtiduse ja jarglaste arvu vahel llatavalt noérk(Jablonszky et al.,
2018) ehk kaitumine ei pruugi omada elutempo raames varem eeldatud rolli. Paralleelselt
kaitumissundroomide lagunemisega muutuvad moned kaitumistunnused linnades

aeglasemale elukaigule sobivamaks. Kuigi sdilib uue keskkonna asustamist soosiv
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uldine proaktiivne kaitumismuster, suureneb siiski urbaniseerumise protsessi edenedes
ettevaatlikkus (optimiseerub neofoobia ning véheneb neofiilia, Miranda et al., 2013)
vastavalt sellele, kuidas keskkond seda soosib. Seega linn kui keskkond soosib aeglasemat
elukdiku, kuid mdjub samas kaitumistunnustele ja nendevahelistele seostele (Scales et al.,
2011).

Madistmaks linnastumise rolli nendel muutustel, peab stivenema teguritesse, mis looduslikus
keskkonnas maaravad kaitumise. Uks nendest on kiskjate surve, sest kaitumuslik vastus
kiskjate survele kompenseerib fusioloogilisi ja morfoloogilisi puudujaake (Sih et al., 2010).
Naiteks inimdjust puutumata keskkonnas tdhendab proaktiivsus uhtlasi ka haavatavust
kiskjate suhtes, vaheneb ellujag@mus ning seda kompenseeritakse kdrge sigimispotentsiaaliga
(Dubuc-Messier et al., 2017). Metsikutel kilgipopulatsioonidel tehtud uuringute pdhjal
tundub, et julguse méarab looduslik valik labi kiskja surve (Niemelé et al., 2013). Kuna
linnastumisel véheneb surve kiskjatelt (Fischer et al., 2012), siis avaneb urbaniseerunud
isenditel voimalus olla paindlikum ehk linnastumise kontekstis julgem (Scales et al., 2011).
Urbaniseerunud laulusidrikutel leitud korrelatsioonikadu k&itumissiindroomi- siseselt viitab
sellele, et kaitumissindroomid v@ivad kaduda tingimustes, kus muutub riskitaju ja surve
kiskjatelt. Seda taheldatakse erinevate taksonite puhul — néiteks ogalike (Gasterosteidae)
puhul tekib seos julguse ja agressiivsuse vahel siis, kui on surve kisjatelt. Ahvenaliste
(Perciformes) seltsi perekonda Stegastes kuuluva Stegastes leucosticuse puhul on
taheldatud, et agressiivsust kaasavad kaitumistindroomid kaovad, kui elatakse kdrge
kvaliteediga keskkonnas (Scales et al., 2011). Linn on vahenenud Kiskjate surve ja
ressursside kattesaadavuse tottu kvaliteetne keskkond, mis suunab aeglasemat elutempo
omaks votma. Samas linnastumise kontekstis purunevad kaitumissindroomid, mis isiksust
kaasava elutempo stindroomi raames peaksid samuti jargima aeglane (reaktiivne isiksus) —
Kiire (proaktiivne isiksus) telge (tabel 1). Jarelikult, linnastumise kontekstis kaob seos
isiksuse ja elutempo siindroomi vahel ning erinevused maa ja linna populatsiooni isiksustes
on seletatavad keskkonnast tingitud kaitumusliku plastilisuse abil. Linnastunud lindudele
sobib hasti aeglane elutempo ning isiksus, mis on ettevaatlik, kuid h6élmab piisavalt

proaktiivseid tunnuseid, saamaks hakkama kiiresti muutuvas inimtekkelises keskkonnas.
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Tabel 1. Néiteid uurimustest, mis analliisivad linnastumise mdju kaitumissiindroomidele

ning kaitumistunnuste seostele elukaigutunnustega.

Uurimisobjekt Olulisim leid Viide

Ulevaateuurimus Seos suurema riskialtiduse (lendutdusmise distants, flight | Sol et al.,

300 linnuliigiga initiation distance) ja kiirema elutempo vahel esines | 2018
valjaspool linna, kadus linnades elavatel lindudel.

Rasvatihane Linnalinnud olid maalindudest agressiivsemad ja | Hardman &
paindlikuma kaitumisega (kaitumise korduvus oli | Dalesman,
linnalindudel madalam) 2018

Rasvatihane Uurimiskditumine  ja  julgus olid  korrelatsioonis | Riyahi et al.,
maalindudel, aga linnalindudel mitte. Puudus korrelatsioon | 2017

DRD4 geeni polumorfismi ja kditumise vahel.

Rasvatihane

Linnastunud lindude pesakonna suurus oli vaiksem, samas

puudusid  erisused maapiirkonna ja linnalindude

sigimisedukuses.
Leiti omaseid

proaktiivsemale  kaitumisstiindroomile

tunnuseid linnastunud lindudel.

Charmantier
et al.,2017

Rasvatihane

Linnalindude stressikaitumine erines maapiirkonna lindude

omast ning hdlmas proaktiivse kaitumismustri tunnuseid.

Senar et al.,
2017

Mustrastas

Vorreldes maapiirkonna lindudega on linnastunud lindude
neofiilsed ja neofoobsed kéitumismustrid jarjepidavamad
ning keskkonnast sBltuvad, vdimalik on nende esinemise

sdltuvus linnastumise faasist.

Miranda et
al., 2013

39

urbaniseerimise

iseseisvat

uurimust maa- ja
linnapopulatsiooni

vahel

Aeglasemale elutempole viitavad muutused linnastunud
lindude elutempotunnustes ja immuunslsteemiga seotud
organite (Fabricuse paun) t66d edendavad morfoloogilised
muutused, mis on samas eelduseks innovaatilisemale

kaitumisele.

Mgller, 2009
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KOKKUVOTE

Selle uurimuse eesmérk oli anda Glevaade linnastumise ja elutempo vahelistest seostest,
uurida kaitumise seost elukédigutunnustega, selle seose sdltuvust keskkonnast ning
organismist endast. Need seosed peaksid avalduma just linnastumise kontekstis, sest linn kui
uus keskkond on inimmdju tdttu globaalselt Kiirelt kohastumusi indutseeriv ning tagab
linnastuvatele liikidele stabiilsed ressursid ja vahendab kisklusriski. Need 6koloogilised
tegurid omavad aga arvatavasti votmerolli elukdikude kujunemisel. Loodetav tulem oli
linnastumise kontekstis uurida isiksuse ja elutempo vahelisi seoseid ning hinnata, kas
isiksust kaasaval elutempo sundroomile leidub linnastumise kontekstis piisavalt téendeid.
Samuti soovisin uurida, kas eeldatud aeglasemat elutempot omaks vottes kaasneb
linnalindudel fusioloogiliste vOi geneetiliste piirangute tottu ka reaktiivsem isiksus, voi on

isiksuse ja elutempo vaheline seos seni arvatust paindlikum ning keskkonnast séltuvam.

Kasutatud materjalid sisaldasid vastandlike liigisiseseid andmeid k&itumise ja
elukdigutunnuste kohta erinevates keskkondades ( populatsioonid maapiirkonnas /
populatsioonid linnas) ning Ulevaatlikku kirjandust. Nende allikate pdhjal selgus, et
elutempoga seonduvate flsioloogiliste tunnuste ja elukdigutunnuste jargi omandavad
linnastujad aeglasemat elutempot. Allikate pohjal tekkis ka Ulevaade uuritavatest
kaitumistunnustest. Enamus kaitumisuuringuid kajastasid reaktsiooni stressitingimustes
ning hélmasid tunnuseid, mis tagavad edu Kiiret kohanemist ndudvas linnakeskkonnas
(neofiilsus, neofoobsus, julgus, innovaatilisus, agressiivus). Isiksust kaasav elutempo
stiindroomi teooria eeldab, et kiire elutempoga isenditel on ka proaktiivsem iseloom ja
aeglase elutempoga isenditel reaktiivsem iseloom. Ulevaatlikud uurimused viitasid sellele,
et linnastumisel osutub reaktiivsem ehk ettevaatlikum kéitumine pikas perspektiivis
kasulikumaks, kuigi esmasel koloniseerimisel on edukamad proaktiivsed isendid, kuna
keskkond nduab algfaasis proaktiivsust, et linnale iseloomulike ohtudega kohaneda. Aja
moodudes peaks isikut kaasava elutempo sundroomi jargi muutuma ka isiksus

reaktiivsemaks, muidu ei séili aeglasele elutempole omane taiskasvanu ellujgdmus.
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Maapiirkonna andmete p6hjal tundub, et need seosed peavad paika — kiire elutempoga
isenditel oli ka proaktiivsem isiksus. Siiski linnastumisel need seosed ei tundu pusima jadvat.
Oluline erinevus maapiirkonna ja linna vahel on kisklusrisk. Proaktiivsus maapiirkonnas
tahendab suurt kisklusriski, kuid proaktiivsed isendid linnas seda mééravas ulatuses ei koge.
Uurimused toid vélja, et linnakeskkonnas kujuneb aeglasem elutempo, kuid lagunesid
kaitumissindroomid maaelupaikades esineval kujul ja séilisid kaitumistunnused, mis
linnastumisel olulised rolli omavad (julgus, innovaatilisus). N&iteks puudus seos julguse ja
agressiivsuse vahel, mis muidu proaktiivse kaitumissiindroomiga kaasneb. Jéarelikult
uurimuste pohjal méérab kaitumise eelkdige keskkond. Seda toetab ka leitud véhene seos
kaitumise ning geneetilise tausta/flsioloogiliste elutempo tunnuste vahel. Seega

linnastumise kontekstis ei ole isiksus elutempoga kaasnev tunnus.
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SUMMARY

Behaviour in the context urbanization: the role of urbanization in separating
personality from pace of life

The aim of this thesis was to give a review of urbanization and pace of life, uncover the links
between behaviour and life-hisory traits, and evaluate their dependency on environmental
conditions and individual itself. The links should be evident in the context of urbanization
as urban areas are inducing rapid adaptions on a global scale while providing a stable set of
resources and lower risk of predation to urbanizing species. These are considered to be the
key factors in determining the optimal life-history. The desired result was a review of links
between personality and pace of life in the context of urbanization and to assess whether
there is enough evidence to integrate personality into pace of life syndrome. Another goal
was to determine whether expected ongoing acquirement of slower pace of life comes with
more reactive personality due to the physiological and genetic constraints, or if the links
between personality and pace of life are more plastic and mainly affected by environmental

conditions.

Used literature comprised of adversial intraspecific data on behaviour and life-history traits
in different environments (rural/urbanized populations ) and review articles. According to
the literature it is evident that slower pace of life is indeed being acquired in urban areas:
The literature also gave an overview of behavioural traits in the urbanization context. Most
behavioural reasearch was based on responses to stressful conditions and involved traits that
are required for a successful urbanization (neophilia, neophobia, boldness, innovativeness,
aggressiveness). Integreted pace of life syndrome predicts that organisms with a fast pace of
life have a proactive personality and on the contrary, slow pace of life comes with a reactive
personality. Review articles indicated that reactive, careful personality is beneficial in a
longer perspective, but early stage colonization requires a more proactive personality, as it
enables to cope with threats charecteristic to urban areas. Therefore proactive individuals

proved to be more successful during first stages of colonization, although according to
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integrated pace of life syndrome a more reactive personality should invoke when time has

passed, in order to ensure higher survival prospects.

Based on studies in the rural enironment data these predictions seem to fit the available data
well, as individuals with a fast pace of life did have a more proactive personality. In the
context of urbanization, these links lack consistency. An important difference between rural
and urban environments is the risk of predation. Proactive behaviour in rural environments
comes with a high risk of predation, which in urban areas is suppressed. Reasearch indicated
that slower pace of life was acquired during urbanization process, but behavioural syndromes
as seen in rural environments seemed to collapse. What remained was behavioural traits that
benefitted urbanizing individuals (boldness, innovativeness). For example, connection
between boldness and aggressiveness disappeared in the context of urbanization, while both
of these traits are considered to be part of a proactive behavioural syndrome. According to
conducted reasearch, behaviour is mainly determined by environment. It fits well with found
lack of consistency between behavioural traits, genetical background and pace of life traits.
Therefore, in the context of urbanization, personality does not integrate with pace of life.
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