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Asustustiheduse mdju vosavaksiku (Hypomecis atomaria) elukdigutunnustele

Paljud putukad puutuvad oma elu jooksul kokku korge asustustihedusega, mis voib olla
pohjustatud nii liigikaaslaste kui teise liigi isendite poolt. Asustustiheduse puhul on tdheldatud
teistest keskkonnamdjudest erinevat vastust kehasuuruse ja arenguaja osas (positiivse tdusuga
kehasuurust ja arenguaega siduv reaktsiooninorm). Asustustiheduse uurimustes on oluliseks
osaks ka teadmine, millised signaalid vastutavad asustustiheduse tajumise eest. Need teadmised
annavad meile selgema {ilevaate asustustiheduse mojude kohta, kuid siiani on neid teemasid
suhteliselt viahe uuritud ning saadud tulemused ei ole alati iiksteisega kooskodlas. Nende oluliste
aspektide uurimiseks vd&savaksikul (Hypomecis atomaria) viisin 1dbi katse, kus uurisin
asustustiheduse mdju nukumassile, vastseperioodi pikkusele ja suremusele. Tapsemalt selgitasin
milliste signaalide abil asustustihedust tajutakse ning kas teise liigi isendeid suudetakse eristada
oma liigikaaslastest. Vdsavaksikul esines positiivse tdusuga reaktsiooninorm nukumassi ja
vastseperioodi pikkuse vahel — kdrgemal asustustihedusel jdddi védiksemateks ja areneti
kiiremini kui {iksi kasvades. Uuritud signaalidest (keemiline, visuaalne ja taktiilne/mehaaniline)
osutus koige olulisemaks keemiline, kuid ainult keemiline signaal viis mitteadaptiivse vastuseni.
Teise liigiga kasvades esines selgeid erinevusi liigikaaslastega grupis kasvanutest ainult iihe
liigi puhul kolmest (metsavaksik). Magistritdo tulemustest saab jareldada, et kehasuurust ja
arenguaega uurides kutsub korge asustustihedus esile positiivse tdusuga reaktsiooninormi,
asustustiheduse tajumise taga on signaalide kombinatsioon, milles keemiline signaal on olulisel
kohal ja pigem ei suudeta teise liigi isendeid oma liigikaaslastest eristada.

Marksdnad: asustustihedus, reaktsiooninormid, vosavaksik, signaalid.

CERCS klassifikaatorid: B250 (Entomoloogia, taimede parasitoloogia)

Effects of population density on the life histories ot the common heath (Hypomecis
atomaria)

Insects can be exposed to high population densities during their lifetime, it can be caused by
conspecifics as well as by other species. Population density effects on body size and
development time tend to be different from the response of other environmental effects (reaction
norms with positive slopes). Revealing the signals which are responsible for the perception of
population density is also an important, but largely overlooked part of population density
research. To investigate these key aspects in the common geometrid moth (Hypomecis
atomaria), | conducted an experiment to investigate the effects of population density, the signals
behind perceiving it, and the ability of the lepidopteran larvae to distinguish their conspecifics
from individuals of other species. Age and size at maturity reaction norms with positive slopes
were identified as a response to differences in larval density. Out of all the signals studied
(chemical, visual, and tactile / mechanical), chemical signal turned out to be the most important
one. However, as chemical signal solely led to non-adaptive responses at higher density,
different types of signals are probably needed to be present simultaneously. When reared with
individuals from other species, the results were largely similar to those when the larvae were
reared with conspecifics. From the results of the study it could be concluded that when studying
body size and development time, high population density induces reaction norm with a positive
slope, in the perception of population density probably the combination of signals is needed
where the chemical signal is definitely important one and other ecologically and
morphologically similar species cannot be distinguished from their conspecifics by the larvae of
H. atomaria.
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1. Sissejuhatus

Asustustinedus on organismide elukdiku ja kohasust suurel méddral mojutav
keskkonnategur (Wright jt. 2019, Than jt. 2020). Isendid vdivad elupaigas kogeda
korget asustustihedust, mis on pdhjustatud oma liigikaaslaste voi ka teise liigi isendite
poolt (Armistead jt. 2008, Sokame jt. 2022). Asustustihedust on vorreldes teiste
keskkonnamojudega suhteliselt vdhesel méddral uuritud ning saadud tulemused on
vastuolulised (Kuusk 2020). Asustustiheduse uuringud on aga ka olulise rakendusliku
vadrtusega — saadud tulemusi saab kasutada kahjuritdrjes, putukate kasvatuses (nii
toiduks kui ka so6ddaks) ja muul majanduslikult kasulikul viisil. Uheks néiteks
asustustiheduse rakenduslikest aspektidest on rohulutiklasel Lygus hesperus 14bi viidud
t00, kus uuriti selle puuvilla ning teiste majanduslikult oluliste pdllukultuuride kahjuri
voimalikku ohjamist korge asustustiheduse toel (Brent 2010). Teisalt on viimasel ajal
hakatud rohkem téhelepanu podrama soddaks ja toiduks kasvatavate putukate, nditeks
ogakdrblase Hermetia illucens isendite toitevédrtusele ja produktsioonile erinevatel
asustustihedustel (Barragan-Fonseca jt. 2018, Opare jt. 2022) ning ka nditeks siidi
tootvate liikide isenditel on uuritud asustustiheduse mdju optimaalse siid koguse ja

kvaliteedi véljaselgitamise jaoks (Dutta jt. 2013).

Asustustihedus mojutab véga erinevaid elukdigutunnuseid. Suremust uurides on leitud
korgemal asustustihedusel kasvanud isenditel suurem suremus (Flockhart jt. 2012,
Nakahara jt. 2020), samas on leitud ka suremuse vihenemist kdrgemal asustustihedusel
(teatud optimaalse asustustiheduseni) (Goodbrod ja Goff 1990). Uurides asustustiheduse
moju rasvasisaldusele on H. illucens puhul leitud, et korgemal asustustihedusel
kasvanutel on rasvasisaldus vdiksem (Barragan-Fonseca jt. 2018, Opare jt. 2022), kuid
samas kodukérblasel Drosophila melanogaster on leitud kdrgemal asustustihedusel
kasvanud isenditel suurem rasvavaru (Zwaan jt. 1991). Veel voib asustustihedus
mojutada nditeks vérvust — isendid, kes kasvasid korgemal asustustihedusel, on
tumedamad (Sappington ja Showers 1992, Goulson ja Cory 1995, Pener ja Simpson
2009). Lennukaitumist uurides on leitud, et rohu-mulladélase (Agrotis ipsilon) kdrgemal
asustustinedusel kasvanud isendid olid kehvemad lendajad (Sappington ja Showers
1992), purelase Prostephanus truncatus puhul leiti, et kdrgemal asustustihedusel
kasvanud isendid olid aktiivsemad lendajad kui madalal asustustihedusel kasvanud
(Fadamiro jt. 1996). Isendite kéitumist iildiselt vaadeldes on leitud, et isendid vdivad

korgemal asustustihedusel liigikaaslaste vastu agressiivseks muutuda (Gibbs jt. 2004).



Asustustiheduse mojudest isendite elukdigutunnustele on veel. Samas on saadud
tulemused tihti vastuolulised ning ei ole teada, millistes olukordades ja milliste

taksonite puhul milliseid tulemusi oodata.

Uurides asustustiheduse mdju kehasuurusel ning vastseperioodi pikkusele, on enamasti
leitud, et suuremal asustustihedusel kasvanud isendid on viiksemad (Flockhart jt. 2012,
Pavlushin jt. 2019, Kuusk 2020) ning vastseperioodi pikkus on korgemal
asustustihedusel kasvanud isenditel liihem (Goulson ja Cory 1995, Yang jt. 2015,
Kuusk 2020), kuid esineb ka vastupidiseid nditeid (Kuusk 2020, Than jt. 2020).
Nendele elukdigutunnustele (kehasuurus ja vastseperioodi pikkus) on seega
asustustihedusel enamasti tavapirasest stressivastusest erinev mdju (positiivse tousuga
reaktsiooninorm, vt allpool), sest suboptimaalsetes tingimustes (néiteks toidu puudusel
vOi madalama kvaliteediga toidul kasvades) jddvad putukad enamasti vdiksemateks,
kuid kasvavad sellegipoolest kauem (negatiivse tdusuga reaktsiooninorm). Positiivse
tousuga reaktsiooninormi taga voib olla vajadus lahkuda suurema suremustdendosusega
keskkonnast enne toiduressursi ammendumist (Cameron jt. 2007, Viliméki ja Kaitala
2007).

Suhteliselt vdhe on uuritud signaale, mille alusel putukad asustustihedust tajuvad.
Naiteks ei teata tépselt, kas asustustihedust tajutakse iihe kindla signaali voi signaalide
kombinatsiooni alusel. Uhe olulise signaalina nii liigisiseses kui ka liikidevahelises
suhtluses on késitletud keemilist signaali (Hoffmann jt. 2006, Fleischer ja Krieger
2018). On leitud, et just keemilised signaalid on esile kutsunud fenotiilibilisi muutusi
korgemal asustustihedusel kasvanud isenditel (Michel jt. 2016). Liblikséddsklase
Lutzomyia longipalpis puhul leiti, et munemispaiga leidmiseks on oluline keemiline
signaal. Jéneste viljaheidetest erituvad signaalid meelitasid emaseid neile munema
(Dougherty jt. 1995). Asustustiheduse tunnetamisel voOib oluline olla ka
taktiilne/mehhaaniline signaal. Nii on korbetirtsu (Schistocerca gregaria) uurides leitud,
et lleminek gregaarsele vormile toimub suuresti tagajalgadel asuvate spetsiaalsete
karvakeste mehhaanilisel stimuleerimisel (Simpson jt. 2001). Védga oluline on putukatel
ka visuaalne signaal. Seda kasutatakse nditeks orienteerumiseks (Evangelista jt. 2014,
Beetz ja Jundi 2018) ning ka munemiskohtade leidmiseks (Williams ja Gilbert 1981,
Renwick ja Chew 1994, Jacobsson jt. 2017). Mitmetel signaalidel v3ib seega putukate

asustustiheduse tajumisel olla oluline roll, aga kui liigi- ja keskkonnaspetsiifiline see



roll on ning mil mééral kasutatakse korraga erinevate meeltega tajutavaid signaale, on

suuresti teadmata.

Selged tulemused puuduvad putukate puhul ka liigikaaslaste ja teiste liikide isendite
eristamise osas. Mitmete uurimuste tulemused viitavad sellele, et mdned putukad
suudavad teatud arengustaadiumis (enamasti valmikuna) sarnase morfoloogia ja
okoloogiaga isendeid eristada (Mugrabi-Oliveira ja Moreira, 1996, Hilker & Fatouros,
2015, Jayanthi jt. 2020). Siiani on aga ebaselge, kui levinud see ndhtus on, kuivord on
see piiratud konkreetse arengustaadiumiga (valmikuperioodiga) ja kas suudetakse
eristada liigikaaslasi teiste liikide isenditest. Putukatel on kiill teise liigi isendite mdju
teatud méédral uuritud, kuid enamasti piirudutakse suremuse ja paari teise tunnusega.
Rohkema info saamiseks tasuks 14bi viia spetsiifilisemaid uuringuid. Liblikalistel ei ole
seda teemat ka véga laialdaselt uuritud ning ei ole selgeid tulemusi, et eristamine
toimuks (Anderson ja Lofqvist 1996, Sokame jt. 2022). On pakutud, et liblikaroovikud
ei suuda vahet teha enda ja teise liigi isenditel ning seetdttu voib isenditele olla
kasulikum igasugust korge asustustihedusega keskkonda ,,interpreteerida“ kui korge
roovlusriskiga keskkonda ning kiirendada oma arengut véiksema kehasuuruse arvelt
(Vellau ja Tammaru 2012). Selliste hiipoteeside kontrollimine annaks muuhulgas ka
selgema iilevaate asustustiheduse mojudest ning vdimalike asustustiheduse erinevatele

tasemetele vastamise voimalustest.

Varasemates asustustiheduse mdju uurivates toddes ei ole tihti suudetud selgelt eristada
asustustihedusega korreleeruvate keskkonnategurite (nditeks toidu hulk) mojusid ning
jaab voimalus, et need varjutavad asustustiheduse mdoju (Kuusk 2020). Samuti ei
suudeta tihti tagada isendipdhist jalgitavus, see aga vidhendab saadava informatsiooni
hulka ja voib mojutada tulemuste usaldusvédrsust. Magistritoo aluseks olevates katsetes

viltisin teadlikult neid metodoloogilisi probleeme.

Kédesoleva magistritod eesmidrgiks on eelnevalt tehtud metodoloogilisi vigu
teadvustades ning neid viltides esmalt tdpsustada asustustiheduse mdju vosavaksiku
kehasuurusele ja vastseperioodi pikkusele. Seejarel uurin tdpsemalt seda, milliste
signaalide alusel vosavaksiku rodvikud asustustiheduse erinevaid tasemeid tajuvad ning
selgitan, kas roovikud kasvavad koos liigikaaslastega sarnaselt voi erinevalt kui teiste
liblikate roovikutega koos kasvades. Signaalide uurimiseks olid kasutusel erinevad

menetlusrithmad, kus iiks vOi mitu signaalidest oli blokeeritud — kestvas pimeduses



kasvanud rodvikutel puudus véimalus kasutada visuaalset signaali, seinaga eraldatutel
taktiilset signaali (ilmselt olulisel méadral halvenes ka visuaalse signaali kasutus) ja
segamiskatsetes said roovikud asustustiheduse hindamisel kasutada ainult taktiilset
signaali. Kuna suure tdendosusega on liigikaaslaste ja kaugemas suguluses olevate
isenditega koos kasvades optimaalne Kkasvustrateegia erinev, annaksid sarnased
saavutatud kehasuurused ja vastseperioodi pikkused nendes rithmades aluse arvata, et
vosavaksiku roovikud ei suuda liigikaaslasi morfoloogiliselt ja dkoloogiliselt sarnaste

liikide vastsetest eristada. To0s piistitatakse jargnevad hiipoteesid:

1) Suuremal asustustihedusel kasvanud isendid on viiksema nukumassiga, nende
vastseperiood on lilhem ning rasvasisaldus on viiksem. Selle hiipoteesini joudsin
eelnevalt ldbiviidud uurimuste tulemuste alusel, kus positiivse tdusuga kehasuurust ja
vastseperioodi pikkust siduvad reaktsiooninormid olid negatiivsetest suuremal méédral
esindatud (Bauerfeind ja Fischer 2005, Yang jt. 2015, Pavlushin jt. 2019) ja leitud on
rasvasisalduse vdhenemist korgemal asustustihedusel (Barragan-Fonsesca jt. 2018,
Opare jt. 2022). Samuti on vosavaksikul isendipohist ldhenemist mittekasutanud t66s
juba varasemalt leitud positiivse tdusuga nukumassi ja vastseperioodi pikkust siduv

reaktsiooninorm (Vellau ja Tammaru 2012).

2) Asustustihedust tajutakse suuremal miédral keemiliste signaalide alusel, teised
signaalid (visuaalsed ja taktiilsed) on vdahemolulised. Hiipotees tugineb eelnevate, kiill
peamiselt valmikustaadiumile keskendunud uurimuste tulemustele (Karlson ja
Butenandt 1959, Mossadegh 1980, Dressler 1982, EI-Ghany 2019).

3) Vastsed ei suuda eristada teise liigi isendeid enda liigikaaslastest. See hiipotees
pShineb Vellau & Tammaru (2021) poolt pakutul, eksperimentaalselt on liblikalistel

seda teemat aga vihe uuritud ja selgeid tulemusi ei ole leitud (Anderson ja Lofqvist
1996, Sokame jt. 2022).



2. Asustustihedus

Asustustihedus on 1iks olulisemaid, kuid sageli viheuuritud keskkonnamdjusid.
Asustustiheduse ndol on tegemist putukate arengut (Bauerfeind ja Fischer 2005,
Pavlushin jt. 2019), paljunemist (Fescemyer 1993, Pener ja Simpson 2009, Cingolani jt.
2020) ja mitmeid muid elukdigutunnuseid olulisel mdiral mojutava teguriga. Ainuiiksi
liblikaliste seltsis on rohkem kui 20 sugukonnas leitud roovikutel koonduvat kéitumist,
mis iseloomustab korge asustustiheduse suurt esinemissagedust looduses ja teeb selle
keskkonnamoju uurimise veelgi tahtsamaks (Costa ja Pierce 1997). Asustustihedus voib
olla ka oluline tegur populatsiooni juurdekasvu reguleerijana (Agnew jt. 2002).
Asustustihedus voib mojutada erinevaid elukdigutunnuseid véga erineval viisil.
Soltuvalt organismiriihmast voivad olla mojutatud vérvus — kdrgemal asustustihedusel
kasvanud isendid on sageli tumedama vérvusega (Goulson ja Cory 1995, Applebaum ja
Heifetz 1999), immuunvastus on tugevam (vahemalt grupieluviisilistel isenditel) (Elliot
ja Hart 2010, Silva jt. 2013), kehasuurus on viiksem (Nokelainen jt. 2013, Nakahara jt.
2020), kasvukiirus suurem (Bauerfeind ja Fischer 2005) jne.

Korgel asustustihedusel voib olla nii negatiivseid kui ka positiivseid mdjusid. Eelkdige
vabatahtlikult koonduvatel loomadel on tiheldatud mitmeid eeliseid suurel
asustustihedusel, niiteks on isenditel tdheldatud paremat termoregulatsiooni, neil vdib
olla parem kaitse looduslike vaenlaste eest, toitumine voib olla efektiivsem jne (Allen
2010). Termoregulatsiooni puhul on tdheldatud, et korgemal asustustihedusel on
isenditel kdrgem ning stabiilsem kehatemperatuur (Klok ja Chown 2002), niiteks
substraadi sees toituvatel liikidel on leitud, et toiduressursi sees olev temperatuur vdib
olla kiimneid kraade soojem kui véliskeskkonna temperatuur (Slone ja Gruner 2007).
Toitumise puhul on leitud erinevaid mehhanisme, niiteks voivad suuremad isendid
soodustada viiksemate toitumist, tehes oma tugevamate suistega kovadesse
taimekudedesse auke ning voimaldades viiksematel isenditel toituda pehmematest
kudedest (Costa 1997). Laibatoidulistel isenditel on leitud, et suur asustustihedus aitab
isenditel hdlpsamini ldbida karvastikku ning nahka ja vdimaldab vastsetel toituda
pehmetest kudedest (Rivers jt. 2011). Samuti on osade liikide puhul suur asustustihedus
oluline taime kaitsemehhanismidest iilesaamisel (Fordyce ja Agrawal 2001). Naiteks
uurides ratsurlibliklase Battus philenori asustustihedust tobivaddil Aristolochia
californica leiti, et viiksemal asustustihedusel toitusid isendid taimeosadel, kus

trihhoomide (moodustatakse kaitseks putukherbivooride eest, vdhendavad vastsete
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toitumist kuni 70%) tihedus oli véike. Suurel asustustihedusel kasvanud isendid toitusid

aga taime sellises osas, kus trihhoomide tihedus oli suurim (Fordyce ja Agrawal 2001).

Vabatahtlikult koonduvatel liikide isenditel on tdheldatud kohastumismehhanismide
suuremat edukust, vorreldes sama liigi solitaarsete isenditega. Nii on néiteks tiheldatud
kaitumuslikke eripdrasid (koordineeritud agressiivsed pealiigutused (Costa 1997),
vorgendpesade loomist (Costa 2018), aposematismi — hoiatusvarvusega isendite suurel
asustustihedusel saab saakloomade sdogikdlbmatus rodvloomadele kiiremini selgeks
(Sillen-Tullberg ja Leimar 1988, Simpson ja Despland 2005), peremeestaimest
périnevate toksiinide kasutamist rédvloomade vastu (Costa 1997) jne. Vabatahtlikult
koonduvatel ja sotsiaalsetel putukatel on mérgatud ka immuunsiisteemi tohusamat
toimimist korgel asustustihedusel, selle mehhanismiga arvatavasti vdhendatakse

haigestumisriski (Elliot ja Hart 2010, Rosa jt. 2017).

Korgel asustustihedusel on isenditele alati ka negatiivsed mojud. Kdrge asustustiheduse
negatiivseid mdjusid on tdheldatud nii grupieluviisilistel kui ka solitaarsetel liikidel,
kuid arvatavasti kaaluvad esimeste puhul positiivsed mdjud negatiivsed iiles,
solitaarsete liikide puhul aga on riihmaeluviisist saadav kasu eeldatavalt selle
negatiivsest mojust viiksem (Cisternas jt. 2020). Suured saakloomade tihedused voivad
potentsiaalselt meelitada ligi ka rohkem ré6vloomi (Vellau ja Tammaru 2012). Naiteks
uurides asustustiheduse moju ratsurliblikalisele Battus philenor, on leitud, et suuremal
asutustihedusel oli rddvluse tottu hukkunud isendite absoluutarv suurem kui madalamal
asustustihedusel kasvanud isenditel (Fordyce jt. 2001). Samas proportsioonilt olid
roovluse tottu eri asustustihedustel hukkunud isendite hulgad sarnased. Suurel
asustustihedusel voib isenditel esineda lahjendusefekt rd6vloomade ja parasitoididega
kokkupuutel (Mooring ja Hart 1992, Shiojiri ja Takabayashi, 2003). Suure isendite
tihedusega piirkonna vdivad kiskjad voi parasiidid leida saakloomad kiiremini, kuid
tiksiku isendi tdendosus s60duks saada voi nakatuda vdib olla vdiksem, nagu leiti
ehmestiivalise Rhyacophila vao ldbiviidud rodvlusriski uuringus (Wrona ja Dixon
1991), samuti ka liuskurlasel Halobates robustus roovlusriski uurides (Foster ja
Treherne 1981). Lahjendusefekt voib seega korge asustustiheduse negatiivset mdju

vihendada.

Uheks oluliseks korge asustustiheduse negatiivseks mdjuks vdib olla ka ressursihulga

vihenemine, mis tekitab toiduressursi otsaldppemise ohu enne sugukiipseks saamist.
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Enamasti ei ole vastsed ka vidga liikuvad ning ei suuda kiirelt uut toiduallikat leida,
seetdttu voib olla optimaalne kasvukiirust suurendada, et sellisest keskkonnast padseda
(Sappington ja Showers 1992, Goulson ja Cory 1995). Teatud liikide puhul voib korge
asustustiheduse negatiivne moju viljenduda kannibalismiohu tdusus — suuremad
lilgikaaslased voivad korgetel asustustihedusel toituda suurema tdendosusega
viiksematest vastsetest vOoi munastaadiumis liigikaaslastest (Smith 1969). Samuti on
korge asustustiheduse negatiivse mdjuna vilja toodud isendite eritatavate jddkainete
(véljaheited) akumuleerumist keskkonnas, mis voib keskkonna kvaliteeti alla viia (Joshi
jt. 1996). Korge asustustihedusega tihti seostuva viikese kehasuurusega korreleeruvad
omakorda negatiivselt isendite sigimisedukus (Honék 1993) ning eluiga (Sisodia ja
Singh 2002, Cingolani jt. 2020). Rasvasisaldust uurides on iildiselt leitud, et korgemal
asustustihedusel on isendite rasvavarud vdiksemad (Barragan-Fonsesca jt. 2018, Opare
jt. 2022, aga vt Than jt. 2020).

Liikidel, kelle vastsed kasvavad solitaarselt, ei ole suurtel asustustihedustel
kaitsemehhanismid nii efektiivsed kui rithmas kasvavatel liikidel (Piesk jt. 2013).
Samas on niiteks 66last Anticarsia gemmatalis uurides leitud, et kuigi tegemist ei ole
vahatahtlikult koonduva liigiga, oli neil korgemal asustustihedusel parem kaitse teatud
viiruste eest ning see annab aluse arvata, et need muutused vdivad olla keerulisemad kui
varem arvatud (Silva jt. 2013). Teisalt esineb sellel liigil hulgisigimist ning seega

voivad esineda teatavad kohastumused suure asustustihedusega toime tulemiseks.

Uurides diapausi seost asustustihedusega vorkvaksiksikul (Chiasmia clathrata) leiti, et
korgemal asustustihedusel kasvanud isendid jdid suurema tdendosusega diapausi ning
madalamal asustustihedusel kasvanud isenditel esines sagedamini otsest arengut
(Valimaki jt. 2013). Antud liigi puhul pole tegemist vabatahtlikult koonduva liigiga,
kuid esineb hulgisigimist. Asustustiheduse moju on looduslikes tingimustes keeruline,
kuna looduses esineb enamasti erinevate keskkonnamdjude koosmdju (niiteks
temperatuuri ja asustustiheduse koosmoju) (Valiméki jt. 2013) ja seetdttu voivad
looduslikes oludes leitavad tulemused olla tipris erinevad laboris leitutest. Lisaks on
sama liigi isenditel leitud ka erinevates laboriuuringutes ka erinevaid tulemusi (Xing jt.
2021). On leitud, et isegi sama liigi eri piirkondade populatsioonid vdivad
asustustihedusele erinevalt reageerida (Wang jt. 2021). Asustustiheduse mojud voivad
seega olla keerulised, tulemused tihti vastuolulised ning selle teemaderingi edasine

uurimine on moodapadsmatult vajalik.
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3. Kehasuuruse ja arenguaja reaktsiooninormid

Reaktsiooninorm kirjeldab genotiiiibi avaldumist erinevate fenotiiipidena erinevates
keskkonnatingimustes (Gupta ja Lewontin 1982). Reaktsiooninorme on viga
mitmesuguste kujudega, kirjeldamaks vdga erinevaid tunnuseid ja keskkondi
(Schamalensee jt. 2021). Reaktsiooninorme on oluline uurida, kuna isendi eluea jooksul
voib keskkond olla viga muutuv ja nii saame teada, kuidas keskkond mojutab erinevate

liikide ontogeneesi.

Sageli uuritakse lisaks suremusele asustustiheduse moju kehasuurusele ja arenguajale
(vastseperioodi pikkusele), kuna need elukdigutunnused korreleeruvad tihti suurel
madral kohasusega, tegemist on seetdttu véga tihtsate elukdigutunnustega ning nende
uurimine annab hea iilevaate keskkonnamdjude poolt pohjustatud muudatustest isenditel
(Davidowitz jt. 2016). Tapsemalt on suuremad isendid tihti konkurentsis edukamad
(Gotthard jt. 2007), emastel on viljakus positiivses seoses kehasuurusega (Honék, 1993,
Tammaru jt. 2002), arenguaja pikkus seostub negatiivselt suremusriskiga ning vdib

iseloomustada ka kasvukeskkonda (Chown ja Nicolson 2004) jne.

Kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduvad reaktsiooninormid vdivad olla kas
positiivse vOi negatiivse tousuga. Negatiivse tdusuga reaktsiooninormi korral on
keskkondade vordluses need isendid, kes kasvasid halvema kvaliteediga keskkonnas,
suuruselt kiill vidiksemad, kuid nende arenguaeg on pikem. Positiivse tousuga
reaktsiooninormi korral on halvema kvaliteediga keskkonnas kasvanud isendid
madalama massiga ning nende arenguaeg on lithem kui paremas keskkonnas kasvanud

isenditel (Joonis 1.).
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Positiivse tdusuga
™ reaktsiooninorm
Negatiivse tdusuga
reaktsiooninorm

Hea

Keskmine

Suurus sugukiipseks saamisel

~

Sugukiipseks saamise aeg

Joonis 1. Negatiivse ja positiivse tousuga kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduvad

reaktsiooninormid.

Putukatel on vdga sageli leitud negatiivse tGusuga arenguaega ja kehasuurust siduvaid
reaktsiooninorme, positiivse tdusuga reaktsiooninorme tuleb ette mérksa harvemini.
Negatiivse tousuga reaktsiooninormid on sagedased nditeks vastusena toidu kvaliteedi
ja koguse varieerumisele. Toidu kvaliteedi ja kvantiteedi uuringutes on sageli
tulemuseks, et isendid jadvad halvema kvaliteediga keskkonnas (vdiksemad kogused,
ajutised niljaperioodid voi halvema kvaliteediga toit) kasvades vidiksemateks ning
nende arenguaeg on pikem (Teder jt. 2014). Samas on nende mdjude uurimisel leitud ka
positiivse tousuga reaktsiooninorme, niiteks liihiajalisel (efemeersel) toiduressursil
toituvate liikide isenditel, kuid siis on arvatavasti ka asustustihedus suurem kui
pikaajaliselt esinevate ressursside puhul ning tegu vOib olla eeskitt korge

asustustiheduse mojuga (Teder jt. 2014).

Uurides asustustiheduse mdju kehasuurusele ja vastseperioodi pikkusele on tulemuseks
keskkonnamdjude puhul tavapidraste negatiivse tdusuga reaktsiooninormide asemel
valdavalt positiivse tdusuga reaktsiooninormid (Kuusk 2020). Asustustiheduse mdju
uurides on leitud ka negatiivse tdusuga reaktsiooninorme ning asustustiheduse olulise
mdju puudumist isenditele, kuid neid on positiivse tdusuga reaktsiooninormidest vihem
(Kuusk 2020). Positiivse tousuga reaktsiooninormid on leitud nii koonduvate kui ka
tiksikult kasvavate isendite puhul, uurides asustustiheduse moju. See annab aluse arvata,

et positiivse tousuga reaktsiooninormi taga voivad olla adaptiivsed muutused.
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4. Asustustiheduse poolt pohjustatud kehasuuruse ja arenguaja eripéiraste
reaktsiooninormide pohjused

Positiivse tousuga Kkehasuurust ja arenguaega siduva reaktsiooninormi koige
toendolisemaks pohjuseks arvatakse vajadust pddseda suurema suremisohuga
keskkonnast. Kirjanduses on palju niiteid selle kohta, kus kdrgemal asustustihedusel on
suurem nakatumine viiruste, seenpatogeenide, bakterite ja teiste patogeenidega
(Kingsolver jt. 2006, Wilson ja Cotter 2009, Kong jt. 2020, aga vt Wilson jt. 2003
vastupidiste nédidete osas). Samuti on alust arvata, et suurema asustustiheduse korral
vOib esineda isenditele suurem roovlusrisk (Fordyce jt. 2001). Oluliseks voib osutuda ka
toiduressursi hulk. Mittemonofaagsetel ja ka laialt levinud taimedele monofaagidena
toituvatel taimtoidulistel putukatel ei peeta ressursi otsaldppemise ohtu enamasti kuigi
oluliseks faktoriks, sest rohelisi taimi on tavapdraselt saadaval kiilluses, kuid kui
tegemist on efemeerse toiduressursiga voib moju olla suur. Efemeerse toiduressursi
korral on tegemist kiirelt ammenduva ressursiga ning isenditel oleks kasulik vdimalikult
kiiresti valmikuks saada, et véltida toiduressursi ammendumise ohtu enne kasvuperioodi

16ppu (Blanckenhorn 1999).

Suurust ja vastseperioodi pikkust siduva reaktsiooninormi negatiivse tousu iiheks
pdhjuseks vastusena asustustiheduse muutustele on pakutud toiduressursi puudust ja
madalamat kvaliteeti korgema asustustiheduse tingimustes (Fantinou ja Tsitsipis 1999,
Gibbs jt. 2004, Ayabe jt. 2015).Osadel putukatel on tiheldatud aktiivsemat toitumist
korgemal asustustihedusel, mis omakorda muudab toiduressursi kiiremini limiteerivaks
teguriks (Sappington ja Showers 1992). Toiduressursi mdju puhul on negatiivse tousuga
reaktsiooninorm tavaline (Teder jt. 2014). Uheks oluliseks teguriks vdib olla ka
ruumipuudus korgemal asustustihedusel, see omakorda suurendab agressiivseid

kokkupuuteid ning vigastuste tekitamise tdendosust (Smith 1969).
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5. Signaalid

Viga oluline on uurida ka signaale, mille abil asustustihedust tajutakse, sest 1dbi nende
toimuvad isendites muutused ja signaalide tajumise uurimine annab olulist
informatsiooni ka asustustiheduse mojude voimalike pohjuste kohta. Liigikaaslaste
vahelises suhtluses vdivad olla tdhtsad visuaalsed, akustilised, taktiilsed/mehhaanilised
vOi keemilised signaalid (Billen 2006), erinevate signaalide osakaal erinevat tiiiipi
kommunikatsioonis ja erinevates putukariihmades on aga suuresti ebaselge ja paljude

aspektide osas vihe uuritud.

Sageli on olulise signaalina késitletud keemilist signaali, kuna on leitud, et isendid
suhtlevad omavahel keemiliste signaalide abil nii liigi sees kui liikide vahel, kasutavad
seda niiteks orienteerumiseks ja paarilise leidmiseks (Wen jt. 2014, Gourevitch ja
Shuker 2021). Keemilised signaalid on olulised ka r66vloomade dratundmisel ning nad
leiavad ja tunnevad é&ra toidutaimed samuti keemiliste signaalide abil (El-Ghany 2020).
Paabusilmlase Philosamia ricini rodvikutega labiviidud asustustiheduse katses oli
madalamal asustustihedusel kasvanud isendite seas suur suremus, mille pdhjuseks arvati
olevat omavahelise keemilise suhtluse (feromoonid) puudumine (Dutta jt. 2013).
Tegemist on vabatahtlikult koonduva liigiga ning grupis kasvamise positiivsete kiilgede
puudumine vdiks samuti olla oluline tegur, aga seda tuleks veel uurida. Lihakérblaste
Calliphora vomitoria ja Lucilia sericata vastsetega labiviidud uuringus leiti, et nii liigi
sees kui ka liikide vahel toimus keemiline suhtlus, mis seisnes liigikaaslaste voi teise
lihakérblaseliigi vastsete poolt maérgistatud ressursi eelistamises (Fouche jt. 2018).
Lduna-aidaleediku (Plodia interpunctella) puhul ldbiviidud uurimuses leiti, et isendid
suhtlevad liigisiseselt iilalduanddrmete eritise kaudu (valiku korral véltisid isendid selle
eritisega kokku puutunud toitu) (Mossadegh 1980). Keemiline signaal vdimaldab
isenditel suhelda ning annab neile informatsiooni pikkade vahemaade tagant, mis annab

sellele eelise mehhaanilise ja visuaalse signaali ees (EI-Ghany 2020).

Hoolimata suhteliselt véikesest ajust ja silmadest, on putukatel visuaalsed signaalid
samuti olulisel kohal. Oise eluviisiga putukate puhul on leitud, et nad suudavad eristada
véarve, suudavad reageerida liitkumisele keskkonnas, suudavad orienteeruda kasutades
keskkonnas leiduvaid orientiire jne (Warrant 2017). Samuti on visuaalne signaal
putukatele oluline ka munemispaikade otsingul, taimerikastes kooslustes hindavad

putukad sobiva toidutaime leidmiseks ka taime kuju ning varvi (Renwick ja Chew 1994,
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Jacobsson jt. 2017). Mesilased kasutavad visuaalset signaali kodutee leidmiseks —

orienteeruvad pdikese asendi abil (Evangelista jt. 2014).

Uurides vastsete morfoloogiliste muutuste plastilist vastust toidutaimele leidsid Sandre
jt. (2013), et kuigi isendite vérvindgemine on suhteliselt hea, peab isendite
varvimuutuse taga olema midagi keerulisemat. Katses eemaldati visuaalne signaal
(isendeid kasvatati tdielikus pimeduses) ning muutused leidsid ikkagi aset, nii on
arvatavasti isendite varvimuutuse taga toidutaime pinna karedus (Sandre jt. 2013).
Taktiilne signaal on ka oluline suhtluse element. Korbetirtsul (Schistocerca gregaria)
uuriti gregaarse vormi teket pdhjustavat mehhaanilist signaali. Solitaarses vormis
isendeid stimuleeriti eri kehapiirkondades, identifitseerimaks mehhaanilisele signaalile
vastav piirkond. Oluline muutus gregaarsele vormile iileminekul esines kehal olevate
karvakeste stimuleerimisel, eriti tugev mdju esines tagajalgadel asuvate karvakeste
stimuleerimisel. Sellest jéreldati, et asustustihedust tajutakse selle liigi puhul
mehhaanilise kontakti alusel (Simpson jt. 2001). Sotsiaalsete putukate puhul on leitud,
et pimedas tarus tuvastatavad mesilased pesakaaslasi liikumise ja otsese tundlate
kontakti alusel (Billen 2006). Kahetiivalist Drosophila viriis uurides leiti, et emaste
laulu produtseerimist mojutas lisaks kuulmisele ka taktiilne signaal (oluline oli kontakt
isastega). Isaste taktiilse signaali tdpne ajastus ennustas emaste laulu ajastuse (LaRue jt.
2015). Taktiilne signaal on oluline ka prussakate (Blattella germanica) omavahelisel
suhtlusel (tundlate kontakti kaudu) (Uzsak jt. 2014).

Eri tiitipi signaalide kasutamise kohta leidub seega hulgaliselt niiteid, kuid siiani on
suuresti ebaselge, millist tiilipi signaale kommunikatsioonis kasutatakse ja kas
médravaks saab {iht tiilipi signaal vdi signaalide kombinatsioon. Asustustiheduse puhul
on signaalide poolt kiill uuritud, kuid ei ole leitud kindlaid iiheseid tulemusi ning
puuduvad ka kokkuvotvad uurimused. Naiteks vesikirbu Daphnia magna puhul on vilja
toodud, et iiks pohilisi viljakutseid asustustiheduse modju uurimisel on asustustiheduse
tajumise eest vastutavate signaalide eristamine (Michel jt. 2016). Seega ei vGimalda
praegune teadmiste seis asustustiheduse hindamiseks kasutatavate signaalide kohta
ildiste jarelduste tegemist ning vajalikud on detailsemad uuringud nit {ksikute

signaalide moju kui erinevate signaalide koosmoju o0sas.
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6. Liikidevaheline moju

Isendid voivad oma elu jooksul kokku puutuda korge asustustihedusega, mis on
pOhjustatud liigikaaslaste voi ka teise liigi esindajate poolt (Cameron jt. 2007). Putukad
reageerivad ka mitteliigikaaslaste esinemisele, aga seda teemat on vihe uuritud ja ei ole
selge, kas niiteks sarnase 6koloogia ja morfoloogiaga liigi esinemisele reageeritakse
sarnaselt voi erinevalt kui oma liigikaaslaste esinemisele, ja veelgi enam, ei ole iildse

selge, kas putukad suudavad liigikaaslasi lahiliikidest voi rédvputukatest eristada.

Liikidevahelistes uuringutes on 14bi viidud toidutaimedega seotud katseid — on uuritud,
kuidas liblikaliigi ro6vikud arenesid taimel, kus varem olid toitunud teise liigi roovikud,
kuid need ei ole otseselt seotud teise liigi poolt pdhjustatud kdrgema asustustihedusega,
vaid eelkoige taimede kaitsemehhanismidega (Denno jt. 2000, Castagneyrol jt. 2021).
Siiani ei ole kindlalt teada, kas liblikalised suudavad vahet teha enda liigikaaslaste poolt
pohjustatud suure asustustiheduse ja teise liigi isendite poolt pdhjustatud suure
asustustiheduse vahel. Uhe hiipoteesina asustustihedusest tulenevatele muutustele
elukdigutunnustes on toodud liblikaliste piiratud sensoorsete voimete tottu tekkida voiv
olukord, kus isendid ei suuda vahet teha oma liigikaaslastel ning potentsiaalselt ohtlikel
isenditel (réovloomad, parasitoidid jne). Seetdttu voib neil olla kasulik igasugust korge
asustustihedusega keskkonda ,,interpreteerida“ kui kdrge roovlusriskiga keskkonda ning
piitida kiiresti sellisest keskkonnast pddseda, makstes hinda viiksemaks jadmise niol
(Vellau ja Tammaru 2012). Samas ei ole sellele hiipoteesile eksperimentaalset tdestust

ning me ei tea siiani, kas ja millisel mééaral eristamine toimub.

Anderson ja Lofqvist (1996) viisid 1dbi uuringu jahuleediku (Ephestia kuehniella) ja
1duna-aidaleedikuga (Plodia interpunctella), uurides liigikaaslaste ja teise liigi isendite
poolt pdhjustatud asustustiheduse mdjusid. Jahuleediku puhul leiti korge ja madala
asustustiheduse vordluses tulemuseks negatiivse tdusuga kehasuurust ja vastseea
pikkust siduv reaktsiooninorm. Louna-aidaleedikuga koos kasvades leiti samuti
negatiivse tousuga reaktsiooninorm, kuid isendid olid siis suuremad vorreldes oma
liigikaaslastega koos kasvanutega ning nende arenguaeg oli lithem. Louna-aidaleediku
asustustiheduse vordluste puhul ei leitud olulisi erinevusi kehasuuruses ega arenguajas,
kehasuurus oli suurim keskmistel tihedustel, viikesel ning suurel tihedusel olid
tulemused sarnased. Jahuleedikuga koos kasvades ei kasvanud 1duna-aidaleedikud
oluliselt suuremateks kui liigikaaslastega koos kasvades, arenguaeg aga pikenes

vorreldes liigikaaslastega koos kasvanutega. Paraku kummagi liigi puhul ei uuritud
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tiksinda kasvanud isendite vastseperioodi pikkust ja nukumassi, kuna isendeid kasvatati
tihedustel 5, 10 ja 20 vastset (Anderson ja Lofqvist 1996). Sellest nditest voiks
ettevaatlikult jareldada, et ka liblikad voivad olla voimelised eristama teise liigi isendeid
liigikaaslastest (t60s seda otseselt deldud ei ole). Samas leiti selged erinevused ainult
valmikustaadiumis ning viikesed arenguaegade ja kehasuuruste erinevused
liigikaaslastega ja teise liigiga koos kasvanud isendite vahel vdisid olla pdhjustatud
muudest keskkonnatingimuste erinevusest (nditeks eri liikide konsumeerimise
erinevustest pohjustatud toidukvaliteedi voi koguse erinevused). Teisalt pohjustas selles
toos korge asustustihedus modlemal uuritud liigil hoopis negatiivseid, mitte aga
asustustiheduse adaptiivse vastuse puhul oodatavaid positiivse tdusuga suurust ja
vastseperioodi pikkust siduvaid reaktsiooninorme ja seega ei ole selge, kas teise liigiga
koos kasvades oli tegemist (teistsuguse) adaptiivse vastusega kui liigikaaslastega koos

kasvades.

Sokame jt. (2022) uurimuses viidi liikidevaheline katse 1dbi nelja liigiga, kelleks olid
o6lased Spodoptera frugiperda, Busseola fusca, Sesamia calamistis ja rohuleediklane
Chilo partellus. Liikidel uuriti suremust ning suhtelist kasvukiirust, mis arvutati valemi
jargi: (vastsete keskmine 10plik mass — esialgne keskmine vastsete mass)/(paevade arv
pérast asustustiheduse tdusu). Nii liigisisestes kui ka liikidevahelises to6tlusrithmas oli
tulemuseks koigi litkide puhul suurenenud suremus ja suhtelise kasvukiiruse
vihenemine korgemal asustustihedusel. Odlase Spodoptera frugiperda puhul
liigikaaslastega ja teise liigi isenditega katse tulemustes ei esinenud olulisi erinevusi
suremuses, kuid suhteline kasvukiirus oli liigikaaslastega koos kasvades ning ka nelja
liigi kombinatsioonil korgema asustustiheduse puhul madalam kui madalamal
asustustihedusel. Ulejiinud kolme liigi puhul oli suremus oma liigikaaslastega koos
kasvades madalam ning suhteline kasvukiirus oli ainult kdige kdrgemal tihedusel erinev
— oma liigikaaslastega koos kasvades oli kasvukiirus suurem kui teiste liikidega

kasvades (Sokame jt. 2022). Ka siin puudub vordlus iiksikult kasvanud isenditega.

Metsasddskedel Aedes albopictus ja Aedes japonicus viidi 1dbi uuring liigsisese ja
liikide vahelise konkurentsi uurimiseks (Armistead jt. 2008). Ae. albopictus puhul oli
liigikaaslastega koos kasvades suuremal asustustinedusel suurem suremus ning
arenguaeg pikenes. Liikidevahelises katses Ae. albopictus isendite puhul ei esinenud
suremuses olulist erinevust oma liigikaaslaste ja teise liigi isendite poolt pdhjustatud

korgema asustustiheduse tulemustes, arenguaeg aga oli teise liigiga koos kasvades
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lihem. Ae. japonicus puhul olid liigikaaslastega koos kasvades isendite suremus
korgem suurel asustustihedusel, samuti arenguaeg oli seal pikem. Teise liigiga koos
kasvades ei esinenud Ae. japonicus isenditel suremuses olulisi erinevusi liigikaaslaste
korge asustustiheduse tulemusetega, arenguaeg aga pikenes vorreldes olukorraga, kus

kasvati liigikaaslastega koos (Armistead jt. 2008).

Lisaks teiste liikide eristamisele ei ole palju uuritud seda, milliste signaalide abil vastsed
asustustiheduse taseme tuvastavad. Seega tuleks nii putukavastsete (liblikardovikute)
asustustiheduse tuvastamise voimekust ja isedranis liigikaaslaste eristamise voimekust
teiste herbivooride vastsetest kui ka asustustiheduse méédramisel kasutatavate signaalide

olemust tingimata edasi uurida.
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7. Metoodika
7.1. Uurimisobjekt

Uurimisobjektiks oli vaksiklaste (Geometridae) sugukonda kuuluv liik vdsavaksik
(Hypomecis atomaria). Tegemist on 2-3 cm tiivasiruulatusega péevase eluviisiga
poliifaagse liblikaga (Leraut 2009). Seda liiki leidub Euraasia parasvodtme erinevates
elupaikades (Meister jt. 2017), eriti arvukalt aga Pohja-Euroopa ndmmedel ja rabades.
Toituvad erinevatest taimeliikidest, Pohja-Euroopas toituvad tavaliselt kanarbikust
(Calluna vulgaris) ja mustikast (Vaccinium myrtillus), aga ka mitmesugustest muudest
pdosastest ja puhmastest (Porter 1997). Vastsete areng koosneb viiest kasvujérgust ja
kestab umbes 1,5 kuud (temperatuuril 22° C, Vellau jt. 2013). Areaali pdhjaosas talvitub
vosavaksik nukuna, 1dunaosas on sellel liigil kaks pdlvkonda (Leraut 2009). Vastsetel
on tdheldatud virvuse suurt varieeruvust — helerohelisest tumepruunini, mille taga on
toendoliselt eri vormide parem kaitsevérvus erinevatel toidutaimedel ja mille signaaliks
on toidutaime pinna karedus (Sandre jt. 2013). Tegemist on solitaarse liigiga (Vellau ja
Tammaru 2012). Seda liiki on eelnevalt palju kasutatud Tartu Ulikooli entomoloogia
tooriihma uurimustes (nditeks Vellau ja Tammaru 2012, Molleman jt. 2011, Javoi$ jt.

2011, Séber jt. 2019).

Vdsavaksik valiti uurimisobjektiks eelkdige pohjusel, et eelnevalt on sel liigil tuvastatud
positiivse tdusuga kehasuurust ja vastseea pikkust siduvad reaktsiooninormid (Vellau ja
Tammaru 2012), samas ei vdimaldanud eelnevas uurimuses kasutatud metoodika
rihmas kasvatatud roovikute isendipdhist jilgimist ning seetdttu piirduti analiiiisides
riihmas kasvatatud isendite puhul replikaatide keskmiste kasutamisega. Lisaks on
tooriihmal eelnevad kogemused selle liigi kasvatamisega, tegemist on poliifaagiga ja
toidutaimi pole seetdttu raske leida ning samuti on see liik solitaarse eluviisiga ning
seega vOib eeldada, et sellel liigil ei tohiks olla erilisi kohastumusi korge

asustustihedusega toimetulekuks.

7.2.2020. aasta suvi

Koik katses kasutatud isendid on 2020. aasta 2. juunil Ullika rabast piiiitud emaste
vOsavaksikute jarglased. Piilitud emastel lasti muneda laboritingimustes ning mune hoiti
kuni koorumiseni laboris toatemperatuuril (23°C). Liihikest aega (u 48 tundi) hoiti
varskelt koorunud isendeid (koorusid 8.06 ja 9.06) ka 4°C juures, et acglustada nende
kasvamist ning oodata jdrgi teiste munade koorumist. Kokku kasutati 15 erineva emase

500 jarglast. Parast koorumist paigutati isendid iiksikult 50 ml purkidesse ning neile anti
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kuni katse 10puni iga kahe pédeva tagant (iga kolmas pédev) toiduks mustika lehti. Kui
koik isendid olid vdhemalt kolmanda kasvujdrgu alguses (esines teatavat varieeruvust)
jagati isendid tootlusriihmade vahel dra. Isendid jagati 50 ml purkidesse nii, et eri
pesakonnad ja eri suuruses isendid oleksid eri to6tlusrithmade vahel enam-vdhem

voOrdselt esindatud.

Katses uuriti asustustiheduse mdju nukumassi ja vastseperioodi pikkusele. Kokku
rakendati viit tootlusrithma, mis saadi kombineerides kaht asustustiheduse menetlust
(iks vs neli isendit purgis), kaht valgusreziimi (kestev pimedus vs 18h valgust: 6h
pimedust) ja kaht mehhaanilise segamise menetlust (liikkati kaks korda 66pdevas lehelt
maha vs ei segatud). Valimid olid jargmised — tliksinda kasvanuid 65 isendit, neljases
grupis kasvanuid 100 isendit, kestvas pimedas ja pika pdeva reZiimiga sama arv

isendeid (iiksi 65, rithmas 100), tiksinda segamisega 65 isendit.

Valgusmenetluste erinevusega uuriti visuaalse signaali olulisust asustustiheduse
tajumisel (kestvas pimeduses kasvanud rodvikud ei saanud visuaalseid signaale
kasutada). Eesmirgiks oli leida, kas asustustihedust tajutakse samamoodi (tulemused
sarnased) nii kestvas pimeduses kui ka 18:6 valgusreziimil (valgusoludest sdltumatult)
ning kui jah, siis ei saa nende muutuste taga olla visuaalne signaal. Segamismenetlusega
uuriti taktiilse/mehhaanilise signaali olulisust asustustiheduse tajumisel. Isenditel héiriti
toitumist simuleerimaks kdrgemal asustustihedusel esinevat liigikaaslaste poolset mdju.
Korgel asustustihedusel on isendite taktiilsed kokkupuuted sagedasemad kui madalal
asustustihedusel ning meie eesmérk oli leida, kas asustustihedust tajutakse sarnaselt nii
segamata kui ka segatud isendite seas. Kui tulemused on sarnased vdiks arvata, et
taktiilne signaal iiksinda ei ole nii oluline korge asustustiheduse vastuse esilekutsumisel.
Tootlusriihmadeks olid iiksinda pika valguspdeva tingimustes (18h valgust : 6 h
pimedust valgusreZiim) kasvanud isendid, liksinda kestvas pimeduses kasvanud isendid,
neljases grupis pika valguspdeva tingimustes kasvanud isendid, neljases grupis kestvas

pimeduses kasvanud isendid ja ,,mehhaaniliselt segatud* isendid.

Kasvatuskappides vahetati purkide asukohti igal toitmiskorral, et ei tekiks
mikroklimaatilisi erinevusi ning kasvatuskappides hoiti regulaarselt 22°C temperatuuri.
Pérast nukkumist asetati grupis kasvanud isendid iiksikult 50 ml purkidesse ning kolm
pdeva pdrast nukkumist moddeti nende kaal. Nukkudes asetati isenditele purgi pohja

niisket sammalt (harilik palusammal (Pleurozium schreberi)). Siigisel maarati nukkude
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sood ning kuivatati nukke 60°C kuivatuskapis 72 tundi. Pérast kuivatamist isendid

purustati ning moddeti nende rasvasisaldus (CEM Oracle Rapid NMR Fat Analyzer).

7.3. 2021 aasta suvi

Katses kasutati 25. mail Téhtvere rabast piiiitud emaste voOsavaksikute jarglaseid.
Piititud emastel lasti muneda laboritingimustes ning mune hoiti kuni koorumiseni
laboris toatemperatuuril (23°C). Pérast koorumist (2.06) jagati isendid tiksikult 50 ml
purkidesse ning neile anti igal kolmandal paeval s66giks varskeid mustika lehti. Kokku
kasutati 15 erineva emase 586 jdrglast. Liihikest aega (kokku 3-4 pdeva) hoiti koiki
vosavaksiku roovikuid 16°C ja siis 14°C juures, et suurusevahe teiste katses kasutatud

litkidega oleks vdiksem.

Kui koik vosavaksiku isendid olid vdhemalt kolmanda kasvujargu alguses (esines
teatavat varieeruvust) jagati isendid tootlusriihmade vahel éra. Isendid jagati 100 ml
purkidesse nii, et eri pesakonnad ja eri suuruses isendid oleksid enam-vihem vordselt
esindatud eri tootlusriihmades. Kokku oli kuus tootlusrithma, koiki t66tlusrithmi hoiti
18:6 valgusreziimil 22°C juures. Katses uuriti keemilise signaali olulisust
asutustiheduse tajumisel, samuti uuriti ka teiste litkide mdju vosavaksikule. Katses
kasutati lisaks vosavaksikule sellest liigist erinevas fiilogeneetilises suguluses olevate
salu-samblikuvaksiku (Hypomecis punctinalis), metsavaksiku (Cepphis advenaria) ja
oblika-noololase (Acronicta rumicis) roovikuid. Keemilise signaali uurimiseks
valmistati puidust grillvarrastest ja filterkangast eraldusvahend, mis jagas 100 ml purgi
neljaks, nii et iga isendil oli oma sektor. Sektorid mirgistati varviliste kleepsudega,
valtimaks isendite sattumist valedesse sektoritesse (kus vdOis olla teiste isendite
keemiline signaal juba olemas). Eesmérgiks oli leida, kas isendid reageerivad
asustustiheduse mojudele sarnaselt seinaga eraldamata grupis ning seinaga eraldatult.
Kui jah, siis on alust arvata, et keemiline signaal on oluline asustustiheduse tajumisel.
Teiste liikide kasutamise eesmérgiks oli vidlja selgitada, kas vdsavaksiku vastsed
eristavad liigikaaslasi teiste liblikaliikide ro0vikutest ja reageerivad seetdttu teise liigiga
koos kasvades korgele asustustihedusele kehasuuruse ja vastseperioodi pikkuse osas
erinevalt. Tootlusrithmadeks olid vdsavaksikud {iksikult (50 isendit), vOsavaksikud
neljakesi ilma seinata (200 isendit), vOsavaksikud neljakesi seinaga eraldatult (200
isendit), metsavaksikutega koos (50 isendit), oblika-noolddlastega koos (50 isendit) ja
salu-samblikuvaksikuga koos (36 isendit). Teiste liblikaliikide emased valmikud piiiiti

Karilatsilt ja Tellingumaielt ning neil lasti laboritingimustel muneda. Nukkuma minevad
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vosavaksikud pandi vdikestesse (50 ml) purkidesse, mille pdhja asetati niisket sammalt
(perek. turbasammal (Sphagnum)). Kolm pédeva parast nukkumist kaaluti nukud ning

hiljem méérati nende sugu.

7.4 Andmeanaliiiis

Andmeanaliilisis kasutasin lineaarseid segamudeleid (LMM) ja iildistatud lineaarseid
segamudeleid (GLMM). Mudelites olid soltuvateks muutujateks nukumass,
vastseperioodi pikkus, rasvasisalduse protsent ja suremus. Soltumatud muutujad olid
erinevad menetlused: iiksi vOi grupis, pimedas voi 18:6 reziimil, segati vOi mitte,
seinaga VvO1 mitte, teise liigiga vO1 mitte. Suremuse uurimiseks kasutasin
binoomjaotusega segamudeleid (logistiline regressioon juhuslike faktoritega). Mudelites
kasutatud vordlused olid jargnevad: {iksi vs grupis kasvanud isendid, iiksi vs segatud
isendid, iiksi 18:6 reziimil vs iiksi pimedas kasvanud isendid, grupina 18:6 reziimil vs
grupina pimedas kasvanud isendid, iiksinda vs seinaga kasvanud isendid, grupis vs
seinaga kasvanud isendid, iiksi vs teise liigi esindajaga kasvanud isendid ning grupis vs
teise liigi isendiga kasvanud isendid (kdigi kolme liigi kohta koostasin eraldi mudelid).
Juhusliku faktorina olid mudelites pesakond ning purk — antud kontekstis tdhendab see
purki, kust isendid pédrit olid. Mitmese vordluse korral kasutasin p-véirtuste
parandamiseks Dunnett'i korrektsiooni. Mudelite puhul kontrollisin jidkide alusel
eelduste tdidetust. Mitme faktoriga mudelite korral kasutasin faktorite statistilise

olulisuse leidumisel II tiiiipi teste.

Andmeanaliilisi viisin kogumahus 14bi tarkvaraprogrammis R studio (versioon 1.3.959,
R versioon 4.1.2). Segamudelite sobitamiseks kasutasin paketti Ime4 (Bates jt. 2015).
Paketti emmeans kasutasin keskmiste leidmiseks (Lenth jt. 2018). ImerTest paketti
kasutasin II tiilipi dispersioonianaliiiisi ldbiviimiseks, et leida vabadusastmed,
tdendosused ja F-statistiku viddrtused (Kuznetsova jt. 2015). Car paketti kasutasin
ildistatud lineaarsete segamudelite puhul dispersioonanaliiiisi ldbiviimiseks, et leida

vabadusastmed, tdendosused ja F-statistiku vairtused (Fox jt. 2012).

Arenguaja ja massi ilheaegse kahanemise testimiseks sobitati andmetele
mitmemdotmelise segamudeli (multivariate mixed model), kasutades selleks Bayesi
statistikat voimaldavat Ri paketti brms (Bilirkner 2018). Antud mitmemodtmeline mudel
koosneb sisuliselt kahest tavalisest segamudelist (juhuslike faktoritena purk ja

pesakond), ent erisusena vdimaldatakse samale isendile vastavatele juhuslikele
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efektidele eri mudelites olla korreleeritud ning ka sama isendi jiédkidele eri mudelites
olla korreleeritud. Mitmemodtmelise Bayesi mudeli korral langetatakse otsuseid
analoogiliselt {ihemddtmelise Bayesi mudelile — hinnatakse parameetrite jareljaotuse
paiknemist. Erinevuseks on asjaolu, et hiipoteesi kontrollimisel kasutatakse mitut
parameetrit samaaegselt. Kui niditeks parameeter W kirjeldab antud tdo6tlusele A vastava
nukumassi muutumist vorreldes kontrollgrupiga ja parameeter T kirjeldab selle to6tluse
arenguaja muutumist vorreldes kontrollgrupiga siis simuleeritakse W ja T iihisest
jareljaotusest nt 1000 vaatluspaari ning loeme kokku paaride arvu, kus modlemad
paarilised on negatiivsed. Selliste paaride osakaal annabki hinnangu tdendosusele, et

antud tootluse A korral toimub nii nukumassi kui arenguaja vihenemine.

7.5 T66 autori roll

Magistritod valmimisel osalesin koigis etappides. Too teema valik ja katsete
planeerimine toimus juhendaja ja dppetooli juhataja kaasabil. Katsete ldbiviimisel olid
abiks {iliopilased, kes aitasid liblikaid piiiida, katset iiles seada ja vastseid toita.
Tulemuste analiiiisid viisin suuresti iseseisvalt 1dbi statistiku ja juhendaja soovituste
ning nduannete toel, erandiks oli keerulisem Bayesi statistika, mille viis 14bi statistik.

To0 kirjutasin iseseisvalt juhendaja nduannetele tuginedes.
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8. Tulemused

8.1 Uksinda ja grupis kasvanud isendite vordlus

2020. aastal ldbiviidud katses ilmnes nii nukumassis kui ka vastseperioodi pikkuses
statistiliselt oluline erinevus iiksinda ja grupis kasvanud isendite vordlusel (Tabel 2).
Neljases grupis kasvanud isenditel esines positiivse tousuga reaktsiooninorm ehk nii
emastel kui isastel tuvastati nukumassi ja vastseperioodi pikkuse iiheaegne kahanemine
korgemal asustustihedusel (Tabel 1), nende keskmine nukumass oli vidiksem kui
iiksinda kasvanutel (Joonis 2) ning vastseperioodi pikkus lithem (Joonis 3).
Vastseperioodi pikkuse keskmiste vahe oli umbes 8% ning nukumassi puhul 11%.
Oluliseks tuli ka soo moju — emased olid isastest suuremad nii {liksinda kui grupis
kasvades (Joonis 2) ning nende vastseperiood oli pikem (Joonis 3). Valgusmenetluse
moju ei tulnud oluliseks nukumassi ega vastseperioodi pikkuse puhul (Tabel 2).
Koosmojudest tulid nukumassi uurides oluliseks grupimenetluse ja soo koosmdju — iiksi
ja grupis kasvanud emaste nukumasside vahe oli suurem kui erinevatel asustustihedusel
kasvanud isaste nukumasside vahe; valgusmenetluse ja soo koosmdju — iiksinda
kasvanud isaste puhul olid 18:6 valgusreziimil kasvanud isendid véiksema nukumassiga
kui pimedas kasvanud, emaste puhul vastupidi; grupi-, valgusmenetluse ja soo vaheline
koosmoju — iiksinda kasvanud emastel olid 18:6 valgusreziimil kasvanute nukumassid
suuremad kui kestvas pimedas kasvanutel, liksinda kasvanud isastel aga vastupidi.
Vastseperioodi pikkuse puhul tuli oluliseks grupimenetluse ja valgusemenetluse
koosmoju — grupis kestvas pimeduses kasvanutel oli vastseperiood pikem kui 18:6
valgusreziimil kasvanutel, iiksinda kasvanutel esines vastupidine tendents (Joonis 3).
Rasvasisalduse protsendis ei esinenud olulisi erinevusi — iiksinda ja grupis kasvanud
(F1,355=0,6; p=0,443), iiksinda 18:6 valgusreziimil ja kestvas pimeduses (F1,192,20=1,6;
p=0,20) ning grupis 18:6 valgusreziimil ja kestvas pimeduses kasvanud isendite

vordluses ( F1,210=0,04; p=0,85).

2021. aastal 1dbiviidud katses esines samuti oluline erinevus iiksinda ja neljases grupis
kasvanud isendite vahel nii nukumassis (Tabel 2, Joonis 2) kui vastseperioodi pikkuses
(Tabel 2, Joonis 3). Vorreldes iiksinda kasvanud isenditega esines nii emastel kui ka
isastel grupis kasvanud isenditel samaaegselt nukumassi ja vastseperioodi vidhenemine
(Tabel 1). Ka sel aastal leiti positiivse tdusuga vastseperioodi pikkust ja nukumassi
siduv reaktsiooninorm vastusena asustustineduse muutustele (Joonised 2 ja 3). Samuti

tuli statistiliselt oluliseks soo mdju nagu eelneval aastal (emased olid isastest suuremad
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ja pikema vastseperioodiga), kuid grupimenetluse ja soo koosmdju ei osutunud oluliseks

ei nukumassi ega vastseperioodi pikkuste puhul (Tabel 2).

Tabel 1. Mitmemodtmelise Bayesi mudeli tulemused asustustiheduse mdjust
nukumassile ja vastseperioodi pikkusele vorreldes iiksi kasvanud samast soost
vosavaksikutega. P < 0.05 viitab nukumassi ja arenguaja {iheaegsele vidhenemisele

kdrgema asustustiheduse korral vorreldes iiksikasvanud isenditega.

Aasta Menetlus p-védrtus

2020 Grupp emane <0,0001
Grupp isane 0,027

. Grupp emane <0,0001
Grupp isane 0,00038
Samblikuv.-ga emane 0,00025
Samblikuv.-ga isane 0,0028
Oé’)lastega emane < 0,0001
Oblastega isane 0,00088
Metsav.-ga emane 0,19
Metsav.-ga isane 0,030

Tabel 2. Lincaarse segamudeli véljund asustustiheduse, valgusmenetluse ja soo mdjust nukukaalule ja vastseperioodi

pikkusele 2020. ja 2021. aasta katsetes.

Aasta Nukumass Vastseperioodi pikkus
df F p df F p
2020 Grupimenetlus 1; 114,3 341,7 <0,0001 Grupimenetlus 2020 1;89,8 112,1 <0,0001
Valgusmenetlus 1;113,3 1,7 0,20  Valgusmenetlus 1;89,0 1,5 0,23
Sugu 1; 281,0 206,7 < 0,0001 Sugu 1;265,3 43,3 <0,0001
Grupimenetlus *valgusmenetlus 1;109,7 0,17 0,69  Grupimenetlus *valgusmenetlus 1; 86,6 6,02 0,016
Grupimenetlus *sugu 1;284,9 13,6 0,00027 Grupimenetlus*sugu 1;270,9 2,4 0,12
Valgusmenetlus *sugu 1;284,5 9,4 0,0023 Valgusmenetlus*sugu 1;265,4 0,6 0,44

Grupimenetlus *valgusmenetlus*sugu  1; 281,1 5,7 0,017  Grupimenetlus*valgusmenetlus*sugu 1; 260,2 0,03 0,87

2021  Grupimenetlus 1;233,8 39,3 <0,0001 Grupimenetlus 2021 1;233,7 93,9 <0,0001
Sugu 1;225,6 73,0 <0,0001 Sugu 1;227,5 43,9 <0,0001
Grupimenetlus *sugu 1;228,9 0,8 0,37  Grupimenetlus*sugu 1;230,3 0,3 0,61
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Joonis 2.  Asustustiheduse mdju  nukumassile  erinevate  valgus- ja
asustustihedusmenetluste isenditele. Paneelil A on nukumassi erinevus emastel 2020.
aastal, paneelil B on nukumassi erinevus isastel 2020. aastal. Paneelil C on nukumassi
erinevus emastel 2021. aastal, paneelil D on nukumassi erinevus isastel 2021. aastal.
Joonisel on esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.
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Joonis 3. Asustustiheduse mdju vastseperioodi pikkusele erinevatel valgus- ja
kasvumenetlustel kasvanud isenditele. Paneelil A on vastseperioodi pikkuste erinevus
emastel 2020. aastal, paneelil B on vastseperioodi pikkuse erinevus isastel 2020. aastal.
Paneelil C on vastseperioodi pikkuse erinevus emastel 2021. aastal, paneelil D on
vastseperioodi pikkuse erinevus isastel 2021. aastal. Joonisel on esitatud keskmised ja
95% usalduspiirid.
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8.2 Segamise analiiiis

Isendeid, keda kiidi kaks korda pdevas lehe pealt maha lilkkamas, vorreldi liksinda
kasvanud isenditega ning nende vordluses ei tulnud olulist erinevust ei nukumassis ega
vastseperioodi pikkuses (Tabel 2, Joonis 4). Emased olid isastest raskemad ning pikema
vastseperioodiga (Tabel 3, Joonis 4). Segamismenetluse ja soo koosmoju ei tulnud
oluliseks ei nukumassi ega vastseperioodi pikkuse puhul (Tabel 3). Rasvasisaldustes ei
olnud tiksinda kasvanud isendite ja kaks korda pdevas segatud isenditel olulist erinevust

(F1,102,58=0,4; p=0,54).

Tabel 3. Lineaarse segamudeli viljund segamismenectluse ja soo mdjust nukumassile ja

vastseperioodi pikkusele.

Nukumass Vastseperioodi pikkus
df F p df F D
Segamismenetlus 1;1134 2,6 0,11 Segamismenetlus 1;111,7 0,15 0,701
Sugu 1;112,2 119,8 <0,0001 Sugu 1;111,0 14,2 0,00027

Segamismenetlus*sugu 1;117,5 3,0 0,086 Segamismenetlus*sugu 1; 1155 0,02 0,88
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Joonis 4. Segamismenetluses ja ilma segamiseta iiksikult kasvanud isendite nukukaalu
ja vastseperioodi vordlus. Paneelil A on nukumassi erinevus emastel, paneelil B
nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on vastseperioodi pikkuste erinevus emastel,
paneelil vastseperioodi pikkuste erinevus isastel. Joonisel on esitatud keskmised ja 95%

usalduspiirid.

8.3 Seinaga eraldatud isendite analiiiis

Filterkangast seinaga eraldatud isendite keskmisi nukumasse ja vastseperioodi pikkusi
vorreldi iiksinda kasvanud isenditega. Seinaga eraldatud isenditel oli nukumass viiksem
kui iiksinda kasvanud isenditel (Tabel 4, Joonis 5). Vastseperioodi pikkustes olulisi
erinevusi seinaga eraldatud ja {iksi kasvanud isendite vahel ei ilmnenud (Tabel 4, Joonis
5). Soo moju tuli nukumassi kui ka vastseperioodi pikkuse puhul oluliseks (Tabel 4) —
emased olid suuremad ja emaste vastseperiood pikem (Joonis 5), samas Kui
seinamenetluse ja soo koosmoju ei tulnud oluliseks ei vastseperioodi pikkuse ega

nukumassi puhul (Tabel 4).
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Seinaga eraldatud isenditel vordluses grupis kasvanud isenditega nukumassides olulist
erinevust ei esinenud, kuid vastseperioodi pikkuste vahel oli oluline erinevus (Tabel 4,
Joonis 6) — seinaga kasvanud isenditel olid vastseperiood pikem kui grupis kasvanud
isenditel (Joonis 6). Soo mdju tuli oluline (emased olid suuremad ja pikema arenguajaga

(Tabel 4, Joonis 6)), kuid seinamenetluse ja soo koosmdju mitte (Tabel 4).

Tabel 4. Lineaarse segamudeli viljund seinamenetluse ja soo mojust nukumassile ja

vastseperioodi pikkusele.

Vordlus Nukumass Vastseperioodi pikkus
df F P df F P

Uksinda

kasvanutega Seinamenetlus 1;226,0 28,8 <0,0001 Seinamenetlus 1;2241 0,2 0,64
Sugu 1;221,8 54,3 <0,0001 Sugu 1, 2248 36,5 <0,0001
Seinamenetlus*sugu  1; 221,0 2,4 0,13  Seinamenetlus*sugu 1;223,2 0,08 0,78

Grupis

kasvanutega Seinamenetlus 1;81,6 2,3 0,134  Seinamenetlus 1,742 935 <0,0001
Sugu 1;327,0 1236 <0,0001 Sugu 1;322,6 79,6 <0,0001
Seinamenetlus*sugu  1; 329,5 1,2 0,27 Seinamenetlus*sugu 1; 3255 3,0 0,084
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Joonis 5. Seinaga ja iiksinda kasvanud isendite nukumasside ja vastseperioodi pikkuste
vordlus. Paneelil A on nukumassi erinevus emastel, paneelil B on nukumassi erinevus
isastel. Paneelil C on vastseperioodi pikkuste erinevus emastel, paneelil D on
vastseperioodi pikkuste erinevus isastel. Joonisel on esitatud keskmised ja 95%

usalduspiirid.
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Joonis 6. Seinaga eraldatult ning grupis kasvanud isendite nukumassi ja vastseperioodi
pikkuste vordlus. Paneelil A on nukumassi erinevus emastel, paneelil B on nukumassi
erinevus isastel. Paneelil C on vastseperioodi pikkuste erinevus emastel, paneelil D on
vastseperioodi pikkuste erinevus isastel. Joonisel on esitatud keskmised ja 95%

usalduspiirid.

8.4 Teise liigiga koos kasvatatud vosavaksikute analiiiis

8.4.1 Salu-samblikuvaksikutega koos kasvanud vosavaksikud
Salu-samblikuvaksikutega koos kasvanud vosavaksiku isendid olid védiksema
nukumassiga ning nende vastseperiood oli lithem kui iiksiksinda kasvanud vosavaksiku
isenditel (Tabel 5). Vorreldes iiksinda kasvanud isenditega esines nii emastel kui ka
isastel salu-samblikuvaksikutega koos kasvanud isenditel samaaegselt nukumassi ja
vastseperioodi vdhenemine (Tabel 1, vt. {llevalt) ja seega positiivse tdusuga

reaktsiooninorm (Joonis 7). Sool oli oluline mdju, kuna emased olid isastest suuremad
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ning pikema vastseperioodiga (Joonis 7). Teise liigiga koos kasvamise ja soo koosmdju

ei olnud oluline (Tabel 5). (Tabel 1, vt. iilevalt).

Vosavaksikutega grupis kasvanud isenditega vorreldes ei esinenud samblikuvaksikuga
koos kasvanud vosavaksikutel erinevusi nukumassis ega vastseperioodi pikkuses (Tabel
5, Joonis 8). Emased olid isastest suuremad ning pikema arenguajaga (Tabel 5, Joonis
8).

Tabel 5. Lineaarse segamudeli véljund salu-samblikuvaksikutega koos kasvanud menetluse

ja soo mojust nukumassile ja vastseperioodi pikkusele.

Vordlus Nukumass Vastseperioodi pikkus
df F P df F P
Uksinda
kasvanutega  Teine liik 1;74,8 22,5 <0,0001 Teine liik 1,759 24,5 <0,0001
Sugu 1;72,3 249 <0,0001 Sugu 1;74,8 8,8  0,0041
Teine liik*sugu 1;71,7 1,5 0,23  Teine liikk*sugu 1;73,9 1,2 0,28
Grupis
kasvanutega  Teine liik ;21,1 0,3 0,59 Teine liik 1;213 2,02 0,16

Sugu 1;207,1 71,8 <0,0001 Sugu 1;210,5 414 <0,0001

Teine liik*sugu ~ 1;2122 0,02 088 Teine liik*sugu 1;214,1 2.8 0,098
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Joonis 7. Salu-samblikuvaksikutega kasvanud vdsavaksikute ning iiksinda kasvanud
vosavaksikute nukumasside ja vastseperioodide vordlused. Paneelil A on nukumassi
erinevus emastel, paneelil B on nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on vastseperioodi
pikkuste erinevus emastel, paneelil D on vastseperioodi pikkuste erinevus isastel.

Joonisel on esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.
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Joonis 8. Salu-samblikuvaksikutega kasvanud vdsavaksikute ning grupis kasvanud
vosavaksikute nukumasside ja vastseperioodi pikkuste vordlus. Paneelil A on
nukumassi erinevus emastel, paneelil B on nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on
vastseperioodi pikkuste erinevus emastel, paneelil D on vastseperioodi pikkuste

erinevus isastel. Joonisel on esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.

8.4.2 Metsavaksikutega koos kasvanud isendid

Uksinda kasvanud isenditega vorreldes olid metsavaksikutega koos kasvanud
vosavaksiku isendid madalama nukumassiga ning nende vastseperioodi pikkus oli
lithem (Tabel 6, Joonis 9). Varreldes iiksinda kasvanud isenditega esines isastel
metsavaksikutega koos kasvanud isenditel samaaegselt nukumassi ja vastseperioodi
vdhenemine (Tabel 1, vt. {ilevalt). Soo mdju oli mdlemal puhul oluline (emased

suuremad ja pikema vastseperioodiga (Joonis 9), kuid koosmdju mitte (Tabel 6).
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Grupis kasvanud isenditega vorreldes oli metsavaksikuga koos kasvanud vosavaksiku
isenditel oluline erinevus nii nukumassis — metsavaksikutega koos kasvanud isendid
olid suurema nukumassiga, kui ka vastseperioodi pikkustes — metsavaksikutega
kasvanud isendite vastseperiood oli pikem (Tabel 6, Joonis 10). Soo m&ju tuli mdlema
tunnuse puhul oluline (Tabel 6) — emased olid isastest suuremad ja pikema
vastseperioodiga. Soo ja teise liigi koosmdju tuli oluliseks nukumassi puhul — grupis
kasvanud emased vosavaksikud olid metsavaksikutega koos kasvanud emastest

vosavaksikutest vdiksemad, kuid isaste puhul olulist erinevust ei olnud (Joonis 10).

Tabel 6. Lineaarse segamudeli viljund metsavaksikutega koos kasvanud menetluse ja

soo mdjust nukumassile ja vastseperioodi pikkusele.

Vordlus Nukumass Vastseperioodi pikkus
df F P df F P
Uksinda
kasvanutega  Teine liik 1;87,9 42 0,043  Teine liik 1;87,7 1128 0,0012
Sugu 1;81,1 49,8 <0,0001 Sugu 1;83,0 14,46 0,00027
Teine liik*sugu 1;78,9 0,8 0,39  Teine liikk*sugu 1;79,8 0,19 0,67
Grupis
kasvanutega  Teine liik 1;228,0 13,2 0,00035 Teine liik 1;229,3 25,07 <0,0001

Sugu 1;216,0 96,6 <0,0001 Sugu 1;221,8 49,12 <0,0001

Teine liik*sugu 1;2158 5,5 0,020 Teine liikk*sugu 1;221,2 0,015 0,90
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Joonis 9. Metsavaksikutega koos kasvanud vdsavaksikute ning tiksinda kasvanud
vosavaksikute nukumasside ja vastseperioodi pikkuste vOrdlus. Paneelil A on
nukumassi erinevus emastel, paneelil B on nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on
vastseperioodi pikkuste erinevus emastel, paneelil D on vastseperioodi pikkuste

erinevus isastel. Joonisel on esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.
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Joonis 10. Metsavaksikutega koos kasvanud vdsavaksikute ning grupis kasvanud
vosavaksikute nukumasside ja vastseperioodi pikkuste vordlus. Paneelil A on
nukumassi erinevus emastel, paneelil B on nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on
vastseperioodi pikkuste erinevus emastel, paneelil D on vastseperioodi pikkuste

erinevus isastel. Joonisel on esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.

8.4.3 Oblika-nooldolastega koos kasvanud isendid

Uksinda kasvanud isenditega vdrreldes oli oluline erinevus nii nukumassi kui ka
vastseperioodi pikkuse puhul — oblika-noolé6lastega koos kasvanud vosavaksikud olid
madalama nukumassiga ning nende vastseperioodi pikkus oli liihem (Tabel 7, Joonis
11). Vorreldes iiksinda kasvanud isenditega esines nii emastel kui ka isastel oblika-
nooloolastega koos kasvanud isenditel samaaegselt nukumassi ja vastseperioodi
vahenemine (Tabel 1, vt. iilevalt).Seega, nagu ka teise kahe liigi puhul esines ka sellel
liigiga koos kasvanud isenditel asustustihedusele vastusena positiivse tousuga

vastseperioodi pikkus ja nukumassi siduv reaktsiooninorm iiksinda kasvanud isenditega
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vorreldes. Soo mdju tuli mdlemal juhul oluliseks (Joonis 11), kuid olulist koosmdju ei

esinenud (Tabel 7).

Grupis kasvanud isenditega vorreldes ei esinenud oblika-noolddlastega koos kasvanud

vosavaksikutel statistiliselt olulist erinevust keskmistes nukumassides, kuid nad

kasvasid pikemat aega kui vOsavaksiku grupis kasvanud isendid (Tabel 7, Joonis 12).

Sool oli oluline mdju (emased olid vdiksemad ning pikema vastseperioodiga (Joonis

12), kuid koosmdjud oluliseks ei tulnud (Tabel 7).

Tabel 7. Lineaarse segamudeli viljund oblika-noolddlastega koos kasvanud menetluse

ja soo mojust nukumassile ja vastseperioodi pikkusele.

Vordlus Nukumass Vastseperioodi pikkus
df F P df F P
Uksinda Teine litk 1,859 37,7 <0,0001 Teine liik 1;883 19,6 <0,0001
kasvanutega
Sugu 1;80,2 44,7 <0,0001 Sugu 1,823 13,6 0,00040
Teine liikk*sugu 1: 794 0,02 0,8825 Teine liikk*sugu 1;81,02 0,4 0,55
Grupis Teine litk 1;230,5 1,6 0202 Teine liik ;2310 5,1 0,025
kasvanutega
Sugu 1;226,8 84,3 <0,0001 Sugu 1;224,0 49,2 <0,0001
Teine liikk*sugu 1;2249 05 0,462 Teine liik*sugu 1;223,1 0,003 0,957
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Joonis 11. Oblika-noold6lastega koos kasvanud ning iiksinda kasvanud vdsavaksikute
nukumasside ja vastseperioodi pikkuste vordlus. Paneelil A on nukumassi erinevus
emastel, paneelil B on nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on vastseperioodi pikkuste
erinevus emastel, paneelil D on vastseperioodi pikkuste erinevus isastel. Joonisel on

esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.
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Joonis 12. Oblika-nooloolastega koos kasvanud ning iiksinda kasvanud vosavaksiku
isendite nukumasside ja vastseperioodi pikkuste vordlus. Paneelil A on nukumassi
erinevus emastel, paneelil B on nukumassi erinevus isastel. Paneelil C on vastseperioodi
pikkuste erinevus emastel, paneelil D on vastseperioodi pikkuste erinevus isastel.

Joonisel on esitatud keskmised ja 95% usalduspiirid.

8.5. Asustustiheduse moju suremusele

Uurides asustustiheduse moju suremusele ei esinenud iiksinda ning grupis kasvanud
isendite vahel suuri erinevusi kummalgi aastal. Tabelis 8 véljatoodud tulemuste alusel
valiti vélja vordlused, mille kohta viidi 14bi tdiendavad analiitisid. Asustustihedusel ei
esinenud olulist mdju suremusele (I12=0,0001; p=0,99), valgusmenetlusel esines oluline
mdju suremusele (IT2=4,7; p=0,031). Teise liigiga koos kasvatamisel ei olnud olulist

mdju isendite suremusele (I12=3,8; p=0,43) (Joonis 13).
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Tabel 8. Suremus menetlusrithmades.

Grupi- Valgus- Koguvalim Suremus
Aasta  menetlus menetlus Tépsustus (N) (%)
2020 Uksi Valge Ei segatud 65 8
Segamine 65 3
Pime Ei segatud 65 12
Grupp Valge Vosavaksik 4-grupp 100 6
Pime Vosavaksik 4-grupp 100 15
2021 Uksi Valge Sein puudus 50 4
Grupp Valge Vosavaksik 4-grupp 200 4
Sein 200 8
Salu-samblikuvaksik 36 11
Metsavaksik 50 12
Oblika-noolt6lane 50 10
1- -
0- 1-
. ®
5 . ° ; 0-
v ®
. °
k. .
)=
.3 =
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s i s d i i 2
A T A
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Joonis 13. Uldistatud lineaarsete segamudelite analiiiis suremuse uurimiseks. Vardlus
liigikaaslastega ja teise liigi isenditega koos kasvanud vosavaksikute vahel.
Vasakpoolsel paneelil on vordlus iiksinda kasvanud vosavaksikute isenditega ning

parempoolsel paneelil on vordlus grupis kasvanutega. Joonisel on esitatud 95%

usalduspiirid.
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9. Arutelu

Asustustiheduse moju uurides leidsin mdlemal uurimisaastal kdrgemal asustustihedusel
kasvanud vosavaksikutel positiivse tousuga kehasuurust ja vastseperioodi pikkust
siduvad reaktsiooninormid. Valgusreziimil ei olnud nukumassile ja vastseperioodi
pikkusele olulist moju. Segamismenetluse isendite nukumass ja vastseperioodi pikkus ei
erinenud {iksinda kasvanud isendite omadest. Seinaga eraldatud isendite puhul oli
nukumass sarnane voOsavaksikute neljases grupis kasvanud isenditega ning
vastseperioodi  pikkus oli  sarnane iksikult kasvanud isenditega.  Salu-
samblikuvaksikutega koos kasvanud vosavaksikute nukumass ja vastseperioodi pikkus
olid sarnased grupis kasvanud isendite omadega. Metsavaksikutega koos kasvanud
isenditel olid nii nukumass kui ka vastseperioodi pikkus erinevad nii iiksinda kui ka
grupis kasvanud isendite tulemustest. Oblika-noolodlastega koos kasvanud isendite
puhul oli nukumass grupis kasvanud isenditega sarnane, kuid vastseperioodi pikkus oli
erinev nii grupis kui ka tksikult kasvanud isenditest. Kodigis analiiiisides osutus
oluliseks ka soo moju — emased olid isastest suuremad ning pikema vastseperioodiga.
Suremus oli kestvas pimeduses kasvanud isenditel korgem kui 18:6 reziimil kasvanud

isenditel.

Vosavaksikutel esines positiivse tdusuga kehasuurust ja arenguaega siduv
reaktsiooninorm — neljaliikmelistes rithmades kasvanud isendite nukumass oli madalam
ning vastseperioodi pikkus liithem vdrreldes iiksinda kasvanud isenditega (Tabel 2,
Joonised 2 ja 3). Isendipohisel ldhenemisel saadud tulemused on kooskolas sama liigi
puhul eelnevalt replikaatide keskmisi kasutanud t66 tulemustega (Vellau ja Tammaru
2012). Teiste liblikaliikidega ldbiviidud toddes on samuti leitud positiivse tdusuga
kehasuurust ja arenguaega siduvaid reaktsiooninorme (Goulson ja Cory 1995, Yang jt.
2015, Pavlushin jt. 2019), kuid on leitud ka teistsuguseid tulemusi (Gibbs jt. 2004,
Dutta jt. 2013, Thiéry jt. 2014). Siinse t66 tulemused lisavad seega kinnitust
todemusele, et asustustiheduse niol ei ole tegemist standardse keskkonnamojuga, kus
ootuspédrased on negatiivse tousuga reaktsiooninorm kehasuuruse ja arenguaja vahel
(Teder jt. 2014). Seega leidis kinnitust td0s piistitatud hiipotees, et suuremal
asustustihedusel kasvanud isendid on véiksema nukumassiga ning nende vastseperiood
on lithem. Toitu oli iiksikult ning grupis kasvanud isenditel pidevalt kiilluses, vajadusel
lisati riithmas kasvanud isenditele jooksvalt toitu, et vilistada toiduressursi kvantiteedi

mdju. Nii suutsin véltida teistes tdddes ettetulnud toidupuuduse ja korge asustustiheduse
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korreleerumist (Mbata 1990, Gibbs jt. 2004, Fantinou jt. 2008). Kuigi siinses t60s
kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduvate reaktsiooninormide pohjuseid otseselt ei
uuritud, on kdige tdendolisem arengu kiirendamine korgel asustustihedusel réovluse voi
nakkusohu tottu suurenenud suremusriski vdhendamise eesmairgil (Fordyce jt. 2001).
Vellau ja Tammaru (2012) esitlesid hiipoteesi, et lithenenud vastseperioodi pikkus voib
tuleneda olukorrast, kus oma liigikaaslasi ei suudeta eristada teitse liikide isenditest, sh
roovloomadest Meie tulemused teiste liikidega kasvatatud vdsavaksikutest toetavad
osaliselt seda hiipoteesi. Ressursside ammendumine suurema liigisisese konkurentsi
tottu ei ole vdsavaksiku puhul eriti tdendoline positiivse tdusuga kehasuurust ja
vastseperioodi pikkuse reaktsiooninormi pohjustav tegur. Selle liigi isendid toituvad
tavalistest ja hulgikaupa kasvavatest taimedest ning hulgisigimisi ei ole liigil teada ja

seega on toidu otsasaamine védhetdenioline.

Rasvasisaldust uurides oli hiipoteesiks, et kdrgemal asustustihedusel kasvanud isenditel
on rasvasisaldus viiksem. Selliseid tulemusi on varasemalt leitud (Opare jt. 2022), kuid
minu tulemustes erineva asustustiheduse juures kasvanud vosavaksikute puhul olulist
erinevust rasvasisalduses ei ilmnenud ning sellekohane hiipotees kinnitust ei leidnud.
Jarelikult ei tule massierinevused iiksi ja grupis kasvanud isendite vahel vdsavaksiku
puhul varuainete (rasva) sisaldusest, vaid massierinevused on pdhjustatud muude ainete

erinevast kogusest.

Magistritoos uurisin ka potentsiaalselt olulisi signaale asustustiheduse tajumisel.
Leidsin, et kestvas pimeduses kasvanud isenditel esines vastusena asustustiheduse
tousule sarnane negatiivse tdusuga nukumassi ja vastseperioodi pikkust siduv
reaktsiooninorm Kkui 66pédevas 18h kunstlikule valgusele eksponeeritud vosavaksikutel
(Tabelid 1 ja 2, Joonised 2 ja 3). Samas ei erinenud vOsavaksikute nukumassid oluliselt
kummagi valgureziimi siseselt. Neist tulemustest saab jireldada, et asustustiheduse
signaalid saadakse vosavaksikute poolt kitte ka kestvas pimeduses, kui visuaalsed
signaalid on elimineeritud. Seega ei saa visuaalne signaal, mis putukatel on tihti oluline
(Billen 2006, Endler 1992) vosavaksiku puhul olla peamiseks vdi vdhemalt mitte

ainsaks asustustiheduse kohta otsustamise kriteeriumiks.

Keemilisi signaale ldbilaskva, kuid taktiilseid signaale blokeeriva ja visuaalseid signaale
parssiva seinaga liigikaaslastest eraldatud isendite puhul oli nukumass sarnane grupis

kasvanutega ning vastseperioodi pikkus Ttksikult kasvanud isenditega (Tabeli 4,
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Joonised 5 ja 6). Sellest voiks jireldada, et keemiline signaal on asustustiheduse
tajumisel vosavaksiku puhul oluline, aga sellest iiksi ei piisa, et positiivse tdusuga
suurust ja vastseperioodi pikkust siduva reaktsiooninormini viia. Nimelt kasutades
ainult keemilist signaali paistab vdsavaksikul esinevat mitteadaptiivne vastus — seinaga
eraldatud isendid olid iiksi kasvanutest véiksema nukumassiga ja selles osas
vorreldavad grupis kasvanud isenditega, kuid nende vastseperiood kestis sama kaua kui
iiksinda kasvanutel ning oluliselt pikemalt kui grupis kasvanutel. Sellist tulemust on
adaptiivsetel alustel vdga raske selgitada ja saab ettevaatlikult jéreldada, et looduslikes
oludes, kus alati on saadaval erinevad signaalid, kasutataksegi mitut signaali korraga.
Kas tdepoolest iiht tiiiipi signaal kontrollib teatud tiilipi elukdigutunnuseid (vdsavaksikul
keemiline signaal nukumassi) ja teist tiilipi signaal teisi (vastseperioodi
pikkusvosavaksikul) on vidga intrigeeriv ja hetkel veel suuresti vastusteta

uurimiskiisimus.

Corbet (1971) leidis oma uurimuses jahuleedikuga, et viimase vastsekasvujargu vastsed
kasutasid liigikaaslastega suhtlusel iilalduanddrmete eritist ehk neil toimus omavahel
keemiline suhtlus. Selle substantsi eritamine oli stimuleeritud taktiilsest signaalist ning
korgemal asustustihedusel tootsid isendid rohkem eritist (Corbet 1971). Meie katses oli
ka vdimalus, et isendid ndgid iiksteist 14bi filterkanga ning keemilise signaali korval oli
monevorra esindatud ka visuaalne signaal, kuid valdavaks oli ilmselt ikkagi keemiline
suhtlus. Samas visuaalse signaali esinemine lisaks keemilisele annaks aluse arvata, et ka
keemiline ja visuaalne signaal koos ei ole piisavad, et kutsuda vosavaksikul esile

adaptiivset vastust korgele asustustihedusele.

Segamismenetluses kasvanud isendite nukumass ja vastseperioodi pikkus ei erinenud
oluliselt iiksinda kasvanud isenditest ehk mehhaaniliselt segatud kui segamata isendid
reageerisid asustustihedusele sarnaselt (Tabel 3, Joonised 4). Selline tulemus viitab, et
taktiilne signaal iiksinda ei ole asustustiheduse tajumisel olulisel kohal. Simpson jt.
(2001) uurimuses leiti, et korbetirtsul oli tagajalgadel asuvate karvakeste stimuleerimine
oluline gregaarsele arengurajale iileminekuks. Liblikaliste puhul ei pruugi sellel
signaalil liksinda nii olulist rolli olla, kuid samas voib see stimuleerida teiste signaalide
tootmist (Corbet 1971). Kuigi isendeid kiidi kaks korda pdevas lehelt maha liikkkamas,
et imiteerida liigikaaslaste korgel asustustihedusel esinevat mehhaanilist
toitumishdiringut, on siiski voimalik, et signaali olulise mdju avaldumiseks peaks sellist

sekkumist toimuma sagedamini. T6Os piistitati hiipotees: asustustihedust tajutakse
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suuremal madral keemiliste signaalide alusel, teised signaalid (visuaalsed ja taktiilsed)
on vdhemolulised. Hiipotees leidis osaliselt kinnitust, kuna keemiline signaal oli
potentsiaalselt oluline kehasuuruse reguleerimisel, kuid arvatavasti on asustustiheduse

tajumise taga vosavaksikul erinevate signaalide kombinatsioon.

Teise liigiga isendite uurimisel piistitati hiipotees, et vastsed ei suuda eristada teise liigi
isendeid enda liigikaaslastest. Vdsavaksikul esines kdigi kolme teise liblikaliigi
isenditega koos kasvades positiivse tousuga reaktsiooninorm vordluses Tiksinda
kasvanud isenditega. See viitab asjaolule, et teisi liblikaroovikuid tajutakse samavairselt
liigikaaslastega ning, et hiipotees leidis kinnitust. Vorreldes liigikaaslastega ja teiste
liblikaliikidega koos kasvanud isendite tulemusi, esines aga teatavat varieeruvust — kahe
liligi (samasse perekonda kuuluv salu-samblikuvaksik ning uuritutest vdsavaksikule
fiillogeneetiliselt kdige kaugem oblika-nool6dlane) roovikutega koos kasvanud
vosavaksikuisendite vastseperioodi pikkus ja nukumass olid sarnased liigikaaslastega
grupis kasvanud isenditega (salu-samblikuvaksikutega koos kasvanud Tabelid 1 ja 5,
Joonised 7 ja 8; oblika-nool6dlasega koos kasvanud Tabelid 1 ja 7, Joonised 11 ja 12).
Metsavaksiku isenditega koos kasvanud vosavaksikute vastseperioodi pikkus ja
nukumass jiid aga vairtustelt liigikaaslastega grupis ja iiksikult kasvanud vosavaksikute
vastavate vadrtuste vahele (Tabelid 1 ja 6, Joonised 9 ja 10). Anderson ja Lofqvist
(1996) katse tulemuste pohjal saaks spekuleerida, et liblikar6ovikud voivad mingil
madral oma liigikaaslasi teise liigi isenditest eristada ning seetdttu on korgel
asustustihedusel erinevad mdjud. Selles uurimuses leiti aga iihe liigi puhul (jahuleedik)
negatiivse tdusuga reaktsiooninorm kehasuuruse ja vastseperioodi pikkuse vahel, mis ei
ole asustustiheduse mdjudele vastusena koige iseloomulikum, samuti puudus vordlus
iiksikult kasvanud isenditega. Korgemal asustustihedusel oli suurem suremus, mille
pohjuseks pakuti kannibalismi ja/vOi toiduressursi védhesust (Anderson ja Lofqvist
1996), nii et muud keskkonnamojud vodisid selles uuringus asustustiheduse mojusid
varjutada. Salu-samblikuvaksiku puhul on tegemist vosavaksikuga samast perekonnast
parit liigiga, seetottu voOiks spekuleerida, et eristamine ei pruugi toimida ldhiliikide
vahel. Metsavaksikuga kasvanud isendite puhul olid tulemused ,,vahepealsed”, mis
voiks indikeerida teatavat eristamist. See ldhenemine ei ole aga kooskdlas asjaoluga, et
fiilogeneetiliselt kdige kaugema liigiga (oblika-noolodlane) koos kasvades ei ilmnenud
jéllegi olulisi erinevusi nukumassis ja arenguajas, sest kui juba suudetakse ldhemas

suguluses olevat liiki eristada, suudetakse suure tdenfosusega eristada ka kaugemat
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sugulast. Kolmest liigist kahe puhul oli nii siis teise liigi eristamise tdendosus viga
viike ning tulemused viitavad pigem Vellau ja Tammaru (2012) t66s viljapakutud
olukorrale, kus isendid ei suuda vahet teha enda liigikaaslastel ja potentsiaalsetel
roovloomadel ning isenditele on kasulikum sellisest keskkonnast kiiremini lahkuda

viiksema kehasuuruse arvelt.

Suremuse puhul olulist erinevust tdotlusrithmade vahel ei esinenud, vélja arvatud
kestvas pimeduses ja 18:6 valgusreziimil kasvanud isendite vahel (Tabel 8, Joonis 13) —
kestvas pimeduses kasvanud isendid olid veidi suurema suremusega. See voib viidata
asjaolule, et kestva pimedusega katses oli isenditel kehvem kasvukeskkond, kuid ei saa
vilistada ka metodoloogilisi pohjuseid — on vdimalus, et pimedas said isendid s66tmise

kdigus sagedamini viga ning see pohjustas suurenenud suremuse.

Magistritod eesmark oli juba eeclnevalt saadud tulemusi (positiivse tdusuga
reaktsiooninorm vodsavaksikul) tdpsemat metoodikat kasutades kontrollida ning uurida
ka asustustiheduse tajumist. Asustustiheduse mdjude taga olevate signaalide teemal ei
ole vdga head iilevaadet, kas asustustihedust tajutakse iiht tiilipi signaali alusel voi
erinevate signaalide kombinatsiooniga. Minu t66 annab aluse arvata, et asustustiheduse
mojude taga on signaalide kombinatsioon, milles keemiline signaal on tdenéoliselt
olulisel kohal. Samuti ei olnud eelnevalt selgeid tulemusi teiste liikide eristamise o0sas
liigikaaslastest. To0 tulemuste pohjal vOiks arvata, et vOsavaksikul ja vdibolla ka
liblikalistel {tildisemalt pigem ei toimu eristamist ning korgele asustustihedusele
reageeritakse sarnaselt, olenemata sellest, kas see on pohjustatud liigikaaslaste voi
sarnase 0koloogia ja morfoloogiaga mitteliigikaaslaste poolt. T60s leitud intrigeerivate
tulemuste tottu tasub tulevikus kindlasti edasi uurida erinevate signaalide
kombinatsioonide olulisust asustustiheduse tajumisel ning samuti teha laialdasemad
uuringud teiste liikide isendite eristamise 0sas.
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10. Kokkuvote

Asustustihedus on suure varieeruvuse ja moju tottu véga oluline putukaid mojutav
keskkonnategur. See mojutab mitmeid  erinevaid elukdigutunnuseid, sealhulgas
kehasuurust ja arenguaega ning kuna korget asustustihedust tuleb tihti ette
majanduslikult oluliste putukaliikide puhul, on selle teguri uurimisel ka selge
rakenduslik vairtus. On mitmeid tdendeid selle kohta, et asustustiheduse mdju erineb
tavapirastest keskkonnamojudest. Tavapéraselt jddvad putukad stressitingimustel
(néiteks ajutise toidupuuduse voi halva kvaliteediga toidu korral) véiksemateks ning
samas pikeneb nende vastseperiood soodsates oludes kasvanutega vorreldes ehk esineb
negatiivse tousuga kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduv reaktsiooninorm.
Vastusena asustustiheduse muutustele on aga tdheldatud positiivse tdusuga
reaktsiooninormide esinemist — korgel asustustihedusel kasvavad putukad jddvad
madalal tihedusel kasvanutest kiill vdiksemateks, kuid ka nende arenguaeg on lilhem.
Asustustihedusele ei ole aga varasemates uuringutes piisavalt tdhelepanu pooratud,
erinevad taksonid ja Okoloogilised rithmad on esindatud erineval mééral, erinevate
uurimuste tulemused on vastuolulised ja tihti esinevad metodoloogilised probleemid,
mis ei vdimalda eristada asustustiheduse mdju teistest keskkonnamdjudest. Usna vihe
on teada ka sellest, milliste signaalide abil putukad asustustihedust tajuvad. Putukate
puhul on visuaalsed, keemilised ja taktiilsed/mehhaanilised signaalid tildiselt keskkonna
tajumisel olulisel kohal, kuid ei ole teada milline roll on neil signaalidel asustustiheduse
tajumisel. Olulised uurimissuunad on ka liigikaaslaste ja teiste liikide tajumine ning
vastused sama liigi ja teiste liikide esindajate poolt pdhjustatud korgele
asustustihedusele. Nende teemade parem tundmine annab meile selgema iilevaate

asustustiheduse moju voimalike adaptiivsete pdhjuste kohta.

Magistritod peamisteks eesmérkideks oli uurida asustustiheduse mdju vosavaksiku
elukdigutunnustele, selgitada signaalid, mille alusel isendid korget asustustihedust
tajuvad ning uurida, kas teise liigi isendeid eristatakse asustustiheduse muutustele
reageerides oma liigikaaslastest. Leiti positiivse tdusuga nukumassi ja vastseperioodi
pikkust Kirjeldava reaktsiooninorm — see iseloomustab asustustiheduse erinevust teistest
keskkonnamgjudest. Sellise vastuse taga on poliifaagse, laialt levinud taimedel toituva
liblikaliigi puhul koige tOendolisemalt korge asustustihedusega seotud suurem
roovlusrisk vOi nakatumisrisk — ohtlikust keskkonnast iritatakse voimalikult kiirelt

padseda ja seda tehakse viikseks jadmise hinnaga.. Kolme tiiiipi (keemiline, visuaalne,
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taktiilne) signaale uurides leidsime, et keemiline signaal on neist kolmest vosavaksiku
asustustiheduse tajumisel ilmselt kdige olulisem. Samas viis keemiline signaal tiksi
tavapdrasest korge asustustiheduse vastusest erineva ja mitteadaptiivse vastuseni
(vastseperiood sama pikk kui liksi kasvades, nukumass sama viike kui grupis kasvades)
ning seetdttu voib eeldada, et asustustihedusele adekvaatse vastuse jaoks on oluline
mitut tiilipi signaali koosesinemine. Kas erinevat tiilipi signaalid mojutavad erinevaid

elukdigutunnuseid on lisauuringuid vajav intrigeeriv kiisimus.

Teiste, osaliselt samadel toidutaimedel toituvate liblikar6ovikutega koos kasvades
ilmnes vdsavaksikutel {liksi kasvanud vdsavaksikutega vorreldes sarnane positiivse
tousuga reaktsiooninorm nagu liigikaaslastega koos kasvades. Seega kvalitatiivseid
liigiseoselisi  erinevusi asustustiheduse muutumisele ei ilmnenud. Vorreldes
liigikaaslastega koos kasvanud vosavaksikute nukumasse ja vastseperioodi pikkuseid
ilmnes teise liigiga koos kasvanud vdsavaksikutel oluline vahe ainult iihe liigi puhul
kolmest (metsavaksik). Saadud tulemused pigem toetavad hiipoteesi, et sensoorsete
vOimete piiratuse tottu ei suuda liblikaroovikud eristada liigikaaslasi teistest liikidest
ning ohutuid sarnase 6koloogia ja morfoloogiaga liike potentsiaalsetest rodvloomadest,
tajuvad korget asustustihedust ohtliku keskkonnana ja reageerivad sellele vastseperioodi
lihendamisega. Samas esines tulemustes teatavat vastuolu, uuringusse kaasatud liikide
arv oli véike ning tegemist oli vdsavaksikule 6koloogiliselt ja morfoloogiliselt sarnaste

liikidega. Seetdttu on hiipoteesi vaja veel tdiendavate uuringutega kontrollida.
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11. Summary

Because of its high variability and impact population density is an essential
environmental factor that may greatly influence the life histories of insects and other
organisms. Population density could have profound effects on several life history traits
including body size and development time and as high densities are frequently
experienced by economically important species, the research focussing on density
effects also has an applied value beside of the fundamental one. The impact of larval
density on life history traits tends to differ from other environmental influences. In
particular, typically in suboptimal conditions insects remain smaller, but grow for a
longer time compared to optimal conditions, i.e. their reaction norms for age and size at
maturity have negative slopes. When exposed to the high larval density, however,
insects tend to remain smaller, but develop faster than at low density conditions, leading
to age and size reaction norms with positive slopes as a response to larval density
variation. However, despite of its special influence larval density has not get an
attention it deserves: there is a strong taxonomical and functional group bias in density
studies, results are often controversial and the studies are frequently hampered by
methodological problems that do not enable to properly disentangle density influences
from the impact of other environmental factors such as food quality and quantity. There
is also a gap in our knowledge concerning the signals based on what the different
density levels are perceived by insects. In particular, while it is known that chemical,
visual and tactile/mechanical signals may all be important for insects in receiving
information from the environment, very little is known which one of those and at which
proportion is important for them in perceiving information about population densities.
There is also a lack of knowledge in whether and to what extent insect larvae could
recognize conspecifics from the larvae of ecologically and morphologically similar
species and discriminate non-harmful insects from predators. Addressing these issues
could, among the other benefits, bring us closer in answering the question if the special

responses to variation in population density in insects are adaptive or not.

The thesis aims to specify the population density effects on age and size at maturity and
mortality in a common geometrid moth Hypomecis punctinalis, to determine the signals
what are used by the larvae in perceiving the information about population densities and
to investigate if the individuals respond differently when high population density is

caused by the larvae of ecologically and morphologically similar moth species. In 2020
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and 2021 the larvae were reared in the laboratory conditions at different rearing
densities (one larvae vs four larvae per container) and included three treatments when
one or two of the three potential density-perceiving signals (chemical, visual and tactile)
were eliminated. In 2021 additional treatments were added where H. punctinalis larvae
were reared together with the larvae of two geometrid (Hypomecis punctinalis and
Cepphis advenaria) and one noctuid (Acronicta rumicis) species.

The study revealed age and size reaction norms with positive slopes as a response for
differences in population density. The most likely reason for such an untypical reaction
norm would be minimising the duration of larval period at the expense of smaller size at
high densities where the mortality risk could be higher due to higher predation or
infection rate. Chemical signal turned out to be the most important of the three studied
signals for the larvae in perceiving the population densities. However, in the treatment
where the tactile signal was removed and visual signal was greatly reduced (larvae were
separated from each other with a fine mesh) non-adaptive response was observed — at
high density pupal mass was lower, but development time was similar compared to
singly reared larvae. This result indicates that chemical signal alone is not enough to
lead to presumably adaptive response at higher population densities in the focal moth
species and likely signals of different type are needed to be present simultaneously. The
question emerging from these results of whether different type of signals may govern
the response in different life history traits is the intriguing one and needs further

attention.

The age and size at maturity reaction norms with positive slopes were also observed
when the larvae of H. atomaria were reared in groups with other moth species,
suggesting qualitatively similar responses to different population densities as compared
to responses to conspecifics. Moreover, in two of the three moth species used pupal
masses and development times of H. atomaria were very similar to those when the
larvae were reared in groups with conspecifics. These results tend to support the
hypothesis that because of the limited sensory abilities lepidopteran larvae cannot
discriminate conspecifics from the other species and non-harmful species from
predators and therefore always treat the high density as indication of risky (high
predation) environment. However, as there were some inconsistencies in the results and
only ecologically and morphologically similar moth species were used, further studies
are needed for evaluating the hypothesis.
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12. Tdnuavaldused

Sooviksin tdnada oma juhendajat Toomas Esperki igakiilgse abi eesti kdigiS magistritdo
etappides, samuti ka pdhjalike kommentaaride eest t66 Kirjutamisel. Ténaksin veel
Toomas Tammaru, kes oli suureks abiks 10put6d idee vidljamotlemisel, katsete
labiviimisel ning andis jooksvalt abistavad kommentaare. Olen véga tinulik ka Ants
Kaasikule, tdnu kelle abile valmis tulemuste analiiiis. Samuti sooviksin tdnada Tiit
Tederit putukate stressivastuseid koondavaid t6id sisaldavat andmebaasi kasutamise
vOoimaldamise ning abistavate kommentaaride eest. Lisaks sooviksin tdnada ka koiki
abilisi, kes aitasid katseid 14bi viia: Arevik Ghrmajyan, Meri Arzumanyan, Kadri Ude,
Piia Tomingas, Lola Link, Kelly Kittus, Anni Joamets ja Liisa-Lotta Aug.
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