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Sissejuhatus

Maailmas on kokku rohkem kui 7400 liiki kahepaikseid (LISA 1), neist 3% on siugkonnalised
(Gymnophiona ), 9% sabakonnalised (Caudata) ning 88% pariskonnalised (Anura) (Internet 1).
Parasvootmes esinevad ainult pariskonnalised ja sabakonnalised (Narins et al. 2007). Antud t66s

kisitletakse peamiselt parasvootmes elutsevaid pariskonnalisi ja vesilikke.

Parasvootme kahepaiksed paljunevad varakevadest suve alguseni, peamiselt ajutistes
veekogudes, mis kuivavad hilissuveks &ra. Sigimisperiood algab tiiskasvanud isendite rindega
sigimispaika ja seda iseloomustab nii véliste kui ka kditumuslike suguliste tunnuste avaldumine
(Hartel et al., 2007). Pariskonnalistel eelneb viljastamisele ampleksus, mille kédigus isane hoiab
tugeva haardega emasest kinni ja stimuleerib emast munema, viljastades munad koheselt peale
véljumist (Wells, 2007). Sabakonnalistel on ilma kopulatsiooni v6i pikema fiitisilise kontaktita
kehasisene viljastamine, mille kdigus isane véljutab spermatofoori vees asuvale substraadile ja

emane korjab selle oma kloaagiga iiles (Hartel et al., 2007; Treer et al., 2013).

Evolutsiooni kdigus on loomadel vilja kujunenud védga erinevaid signaalide siisteeme nii
liigisiseseks kui ka liikidevahelisesks kommunikatsiooniks (Lodé et al., 2005). Mdned oise
aktiivsusega pariskonnalised tuginevad peamiselt vokaalsele informatsioonile. Teistel on
okoloogiliste piirangute tottu koos akustiliste signaalidega teabe paremaks edastamiseks
arenenud ka visuaalne voi keemiline kommunikatsioon (Amézquita & Ho6dl, 2004; Furtado &
Nomura, 2014; Starnberger et al., 2014). Pariskonnaliste visuaalsete ja keemiliste signaalide
evolutsioon vdib olla tingitud niiteks pdevasest eluviisist vdi vokaalset suhtlust héirivast
keskkonna miirast (H6dl & Amézquita, 2001; Starnberger et al., 2014). Sabakonnalistel toimub
suur osa partnerite vahelisest suhtlusest just ldbi keemilise kommunikatsiooni. Visuaalsed
margid jadvad sekundaarseks ning akustilisi signaale peaaegu ei esine (Wells, 2007; Treer et al.,
2013).

Sugulise valiku omaduste esitlemine on isasele energeetiliselt kulukas, acgandudev ja suurendab
ohtu kiskjate ees. Selleks, et kaaslase leidmise tdendosus oleks suurem, on oluline, et signaal
leviks voimalikult kaugele, viltides samal ajal kisklust ja parasiitlust. Seega on isased sunnitud

balansseerima voimalikult vidikese energiakulu piires, et tagada edu tihedas konkurentsis



(Brepson et al., 2013; Fang et al., 2014). Naiteks tuleb isastel leida tasakaal kutsungi kvaliteedi
ja kutsungite rohkuse vahel voi valida, kas esitada visuaalseid signaale parema leviga lagedal
alal voi tihedas taimestikus, kus isase lokaliseerimine on raskem nii kiskjatele kui ka

potentsiaalsetele kaaslastele (Hodl & Amézquita, 2001; Brepson et al., 2013).

Kéesoleva t00 eesmdrgiks on kirjanduse pdhjal anda iilevaade parasvootme kahepaiksete
sigimiskditumisest ja selgitada vilja, milline on efektiivse kommunikatsiooni roll
reproduktsioonis. Tapsemalt analiilisitakse isastevahelist konkurentsi; keemilise, visuaalse ja
akustilise kommunikatsiooni rolli reproduktsioonis; ja kuidas vdib antropogeenne mdju pérssida
kommunikatsiooni. Esimene peatiikk késitleb sugulist valikut, sellest tingitud isaste vahelist
konkurentsi ja tegureid, mis voivad tagada sigimispaika joudvatele isastele edu. Teises peatiikis
keskendutakse kommunikatsiooni olulisusele sigimiskditumises. Alapeatiikkidena kisitletakse
eraldi vokaalset, visuaalset, ja keemilist kommunikatsiooni. Kolmandas peatiikis vaadeldakse
inimtegevusest  tulenevaid  hdiringuid ja nende negatiivset moju  kahepaiksete

kommunikatsioonile ning sigimisele.



1. Suguline valik ja isastevaheline konkurents

Sugulise valiku korral on erinevatel sugudel erinev investeering sugurakkudesse ja sellest
tulenevalt on rohkem investeerinud sugu (reeglina emane) limiteerivaks vihem investeeriva soo
esindaja (reeglina isane) paljunemisel (Lande,1980). Sellest tuleneb isastevaheline konkurents,
mis paneb isaseid viljendama potentsiaalsele partnerile kvaliteeti niditavaid sugulisi signaale,
(Lande, 1980; Real, 1990; Hartel et al., 2007; Voituron et al., 2012). Kdige levinumaks sigimise
strateegiaks on valida sobivaim kaaslane populatsioonis esindatud partnerite seast. Mida
suuremaks ldheb kaaslase otsimise kulu, seda madalamaks muutuvad ootused kaaslasele (Real,

1990).

Kahepaiksete sigimisperioodi alguses ja 10pus tOstab isasloomade asiinkroonne saabumine ja
satelliit-isaste arv méargatavalt isaste vahelist konkurentsi (Lodé et al., 2005). Tavaliselt jouavad
suuremad isased varem kudemispaika ning on sigimiseks valmis kohe, kui esimesed emased
saabuvad (Lod¢ et al., 2005; Wells, 2007). Suurema kehamassi tdttu peavad nad energeetilise
varu taastamiseks sigimispaigast harvemini lahkuma, veetes kokkuvottes sigimispaigas kauem
aega vorreldes vaiksemate isasloomadega (Tejedo, 1992; Lodé et al., 2005; Voituron et al.,
2012). Vees veedetud aeg on otseselt seotud sigimise edukusega, kuid on samas energeetiliselt
kulukas. Seetdttu kaotavad nii emased kui ka isased sigmisperioodi viltel méirgatava protsendi
oma kehamassist ( Friedl & Klump, 2005; Lodé et al., 2005; Hartel et al., 2007).

Reproduktsioonis on partneri valik vdga oluline ja erinevatel liikidel on erinevate signaalide ja
eelistuste siisteemid, mille jargi endale kdige sobivam partner valida (Real, 1990). Selleks, et
mdista, kuidas informatsiooni kasutatakse sigimisega seotud otsuste langetamisel, on oluline aru
saada, kuidas indiviidid koguvad teavet oma potentsiaalse kaaslase kohta (Real, 1990). Isased
vélekonnad (Rana dalmatina) hakkavad kohe pérast kudemispaika joudmist héélitsema ja
emane valib endale kindla partneri ldhtudes kutsungi atraktiivsusest. Selline valikustrateegia
omakorda tugevdab isaste territoriaalset kditumist, mis véljendub isaste hajutatud paiknemises
(Lodé et al., 2005). Uks hiipotees on, et kui isaste kutsed on loomade suure tiheduse tdttu
tugevalt kattuvad, siis raskendab see emastel partneri valikut ja tiksikute isendite eelistamist

(Parris, 2002; Hartel et al., 2007; Fang et al., 2014).



Lisaks akustilistele signaalidele kasutavad kahepaiksed voimalikelt partneritelt informatsiooni
omandamiseks vOi edastamiseks ka visuaalseid ja keemilisi signaale (Hodl & Amézquita, 2001;
Starnberger et al., 2014). Selleks, et paaritumise tdendosus oleks suurem ning energia- ja ajakulu
teiste isaste eemale peletamisel oleks vdimalikult vdike, on oluline, et isane oleks vastassoost
potentsiaalsele partnerile voimalikult hésti lokaliseeritav (Amézquita & Hodl, 2004). Seega on
isase edukus paarumis-konkurentsis otseselt mdjutatud liigisisese kommunikatsiooni

efektiivsusest (Fang et al., 2014; Furtado & Nomura, 2014).

Emaste eelistustest ja tugevast isastevahelisest konkurentsist tingitult on véiksematel voi
kehvema fiiiisilise konditsiooniga isasloomadel tihti kasulikum omandada kas otsija vdi beeta-
isase ehk sateliit-isase kaitumuslik sigimisstrateegia. Beeta-isane paigutab end aktiivselt ja
atraktiivselt kutsuva alfa-isase ldhedusse ja iiritab piitida kinni emaseid, keda kutsuva isase héal
ligi meelitab (Humfeld, 2008; Brepson et al., 2013). Satelliit-isased on reeglina vdisemad kui
kutsuvad isased, kuid mitte ilmtingimata nooremad. Bufo cognatus ja Bufo woodhousii varbaliili
kasvujoonte (skeleto-kronoloogiline) analiiiis on ndidanud, et vdksem kasv ei ole seotud mitte
ainult vanusega, vaid satelliit-isased kasvavad ja arenevad ka aeglasemalt kui alfa-isased (Leary
et al., 2005).

Sigimispaigas moodustunud paaride jalgimine néitab, et satelliit-isaste taktika kannab vilja ja
mitmetel emastel ei olegi voimalik endale ise kaaslast valida (Tejedo, 1992). Juba ampleksuses
oleva emase iile erilist isastevahelist voistlus ei toimu, kuna ampleksuse saavutanud isase haarde
vabastamise on vidhetdendoline (<5%) (Tejedo, 1992; Wells, 2007). Tugev isastevaheline voitlus,
kus mitu isast liritavad ampleksust iithe ja sama emasega, voib tihti osutuda emasele letaalseks
(Wells, 2007).



Vesilikel toimub sobiva partneri valik vastastpoolt ligi tombava liigi-spetsiifilise
sigimiskditumise ajal, mida tuntakse ka vesilike tantsuna (Denoél et al., 2001). Omapirane
signaalidest ja nende vastustest koosnev kosimise kditumuslik muster 16ppeb isase spermatofoori
véljutamisega (Wells, 2007; Treer et al., 2013). Emased vesilikud voivad iihe sigimisperioodi
jooksul paarituda mitme isasega. Seda ténu sellele, et emased on vdimelised spermat hoiustama
ja alles sigimisperiood 16pus valima, millise isase sperma pesakonna viljastab (Hartel et al.,
2007). Dimorfsete isaste sugulised tunnused arenevad paljunemisperioodi jooksul jérjest
silmapaistvamaks ja seetOttu viljastab viimase isase sperma koige suurema tdendosusega

jarglaskonna (Hartel et al., 2007; Cornuau et al., 2014).



2. Kommunikatsioon ja selle olulisus reproduktsioonis

2.1. Vokaalne kommunikatsioon

Akustilised signaalid on pariskonnaliste kdige domineerivam suhtlusviis (Starnberger et al.,
2014). Isaste konnade pulmalaulul on mitmeid erinevaid funktsioone. Isane konn voib kasutada
hadlitsemist nii territooriumi kaitseks, kui ka emaste sigimispaika meelitamiseks (Parris, 2002).
Naiteks kdrnkonnade (Bufonidae) perekonda kuuluv Bufo woodhousii fowleri’ emasloom lahtub
partneri valikul isase hadlitsuse atraktiivsusest, mis on mojutatud isase keha suurusest ja
temperatuurist (Fairchild, 1981). Sama liigi erinevate populatsioonide vahel voib héailitsusel
esineda ka variatsioone, mis on tingitud kudemisveekogu tiiiibist ja imbritsevast keskkonnast
(Lukanov et al., 2014). Efektiivse akustilise signaali levimise kaugus soltub suuresti kutsuja ning
signaali vastuvatja asukohast maastikul ja keskkonnast, milles signaal liigub. Néiteks Pseudacris
crucifer akustiline signaal levib ligikaudu kiimme korda kaugemale, kui isane eelistab
hiilitsemiseks maapinnast 50 cm kdorgusel asetsevat puuoksa. Sama suurusjirgu jagu tdstab
signaali levimise kaugust hailitsemine suure ja vaikse veekogu &dares (Parris, 2002). Lisaks on
leitud, et aktiivse sigimisperioodi jooksul kasutavad isased lisa-strateegiaid, nagu valjem
hailitsemine, tihedam ning jérjepidavam 66 1dbi kestev kutsumine v3i rohkematel Ohtutel
hiilitsemine, eesmirgiga muuta vokaalne signaal mirgatavamaks ja suurendada seeldbi partneri

leidmise tdendosust. (Parris, 2002).

Mitte sugugi kdikidel liikidel ei ole sigimise edu seotud keha suurusega, kutsungi atraktiivsusega
voi vanusel pohineva valikuga (Oldham, 1974; Friedl & Klump, 2005). Hariliku lehekonna
(Hyla arborea) puhul on leitud, et sigimise edukus on Kkorrelatsioonis kooris kutsumise
osavotuga ning 66de arvuga, mis isane veedab sigimispaigas kutsudes (Friedl & Klump, 2005).
Hariliku lehekonna emased ei kuluta energeetilisi ressursse sobivaima kaaslase otsimisele, vaid
lahtuvad sellest, et kooris kutsumise osavott nditab isase keskmisest korgemat kvaliteeti ja
paarituvad sigimispaigas kutsuvate isastega niiliselt tisna valimatult (Friedl & Klump, 2005)
Katsed leopardkonnadega (Rana pipiens) on naidanud, et kui ovuleerivad emased asetada pollule

ja mingida neile kunstlikult isaste pulmahiiiidu, siis see meelitab emased sigimispaika. Siiski,



antud nédite puhul isaste suure tiheduse tottu kudemispaigas ei ménginud emaste 15pp-valiku
langetamisel suurt rolli isasloomade individuaalsed vokaalsed voimed (Oldham, 1974).
Vilekonna (Rana dalmatina) isased hakkavad samuti kohe kudemispaika joudes hédilitsema,
kuid vastupidiselt eelnevale niitele, 1dhtuvad nende puhul hiljem saabuvad emased partneri

valikul isase kutsungi atraktiivsusest (Lodé et al., 2005).

Kutsumise aktiivsus ja héélitsuse atraktiivsus olenevad sellest, kui palju on isasel voimalik
sugulistesse signaalidesse investeerida. Kuigi kutsumistegevus on isastele energeetiliselt kulukas
ja halvendab keha konditsiooni, tagab see suurema tdendosusega edu sigimisel (Voituron et al.,
2012; Brepson et al., 2013 ). Katsetes hariliku lehekonnaga, kelle akustiline suhtlus on
energeetiliselt kallis leiti, et hapniku tarbimise jargi mdoddetud kutsungi kulukus on tugevalt
seotud kutsungi omaduste ja isasloomade morfoloogiaga. Suuremad isased vajasid vdhem
hanikku ja tdnu madalamale energeetilisele kulule vodisid vajadusel tdsta kooris hddlitsemise
aktiivsust voi oma kutsungi atraktiivsust, suurendades seeldbi oma paljunemise Sansse (Voituron
et al., 2012). Rohelise lehekonna (Hyla cinerae) kutsuvate isaste hiiided on madalama
helisagedusega kui satelliit-isaste poolt esile toodud akustilised signaalid. Katsed on ndidanud, et
emased eelistavad jérjepidavalt madalama helisagedusega kutsungit. Hiilide kestvus oli
sealjuures ebaoluline (Humfeld, 2008). Seega sigimistdendosuse suurendamiseks voib
viiksematel vOi kehvema fiilisilise konditsiooniga isastel, kelle kutsung on emastele

mitteatrkatiivne, kasulikum omastada satelliit-isase taktika (Tejedo, 1992; Humfeld, 2008).

Akustilisel kutsungil on ka oluline roll liigisisesel ja liikide vahelisel dratundmisel. Euroopas
laialt levinud harilik kdrnkonn (Bufo bufo) on varajane kudeja ning olukorras, kus teiste liikide
kohtamise tdendousus hilisema sigimisaja tottu on vdiksem, on isastel efektiivseks sigimise
strateegiaks haarata kinni esimesest enam-vihem &ige suurusega objektist. Emased on kiill
reeglina isastest natukene suuremad, kuid sellegipoolest ei ole isased voimelised viliste tunnuste
alusel tegema vahet sama v0i mone teise liigi emastel ja isastel. Tuvastamine, kas tegu on emase
vOi isasega toimub haarde jdrgselt. Kui haardesse jddb teine isane, laseb ta kuuldavale
spetsiifilise vabastamist ndudva kutsungi, millele jargneb kohene haardest vabastamine (Marco

& Lizana, 2002).



Kui périskonnalistel on héilitsemine koige domineerivamaks kommunikatsiooni vormiks, siis
sabakonnaliste suhtluses paistavad akustilised signaalid olevat vdhemtidhtsad (Denoél et al.,
2001; Wells, 2007). Vaikse ookeani ddres levinud suurt kasvu vesilik Dicamptodon tenebrous
toob kiill kuuldavale mérgatavaid hailitsusi, kuid nende kommunikatiivne roll ei ole veel teada
(Narins et al., 2007). Katse, kus sabakonnalisele Ambystoma maculatum iiritati méngida
liigikaaslaste tagasihoidlikke vokaalseid lindistusi, ei kutsunud esile mingit vastust ja on raske
arvata, kas ja millist funktsiooni sabakonnaliste tagasihoidlikud héélitsused tdidavad (Wyman &
Thrall, 1972).

Isoleeritud populatsioonides vodivad tekkida akustiliste signaalide variatsioonid ning muutuda
loomade tundlikkus vastuvotetava signaali osas. See omakorda voib pohjustada liikide
hiibridiseerumist (Hodl & Amézquita, 2001; Hobel & Gerhardt, 2003). Rohelise lehekonna
emaste eelistus kutsungi nendele spektrilistele omadustele, mis eristab signaali Hyla gratiosa
hiilitsusest, on tugevam siimpatrilistes populatsioonides. Lisaks sellele esineb ka viikeseid
erinevusi isaste kutsungites ning hédilitsuse kuuldavale toomise asukoha kdorguse valikus

isoleeritud ja mitte-isoleeritud populatsioonide vahel (Hobel &  Gerhardt, 2003).
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2.2 Visuaalne kommunikatsioon

Kuigi 6ise eluviisiga pariskonnaliste pohiliseks suhtlusvormiks v3ib pidada akustilist kutsungit,
on ka visuaalsel signaliseerimisel oluline roll liigisiseses sotsiaalses interaktsioonis (Furtado &
Nomura, 2014). Kahepaiksetel esineb nii diinaamilisi kui ka staatilisi ehk piisivaid visuaalseid
tunnuseid (Amézquita & Hodl, 2004). Kdige levinumad liigutused, mida périskonnalised
kasutavad kommunikatsioonis, on tagajala raputus ja lehvitus. Vdhem kasutatakse

esijalalehvitust, sirgeseljalist asendit ning avatud suu esitlemist (Grafe et al., 2012).

Voib aravata, et enamus Louna-Ameerikas levinud puukonnade (Dendrobatidae) esindajatest
kasutavad suhtlemiseks visuaalset kommunikatsiooni, kuid ainult vdike hulk nendest liikidest ja
signaalidest on pohjalikult uuritud (H6dl & Amézquita, 2001). Néiteks puukonnade puhul on
uuritud, kas aposematismi evolutsioon vdib olla tekkinud potentsiaalse partneri tdhelepanu
ptiidmiseks olukorras, kus kiskja poolt mirgatavus muutub vdahem oluliseks. Siiamaani seost
sugulise valiku ja aposematismi vahel pole leitud. Samas on selgunud, et oma liigikaaslastele
voivad rohelised konnad tunduda sama margatavad kui punased konnadki, kuid mitte teistele
taksonitele nagu linnud (Willink et al., 2014).

Kuna hiitidmine on véga energiakulukas ja kommunikatsioon on hiddavajalik paljunemiseks, on
suhtlus visuaalsete mérkide abil eriti oluline neile kahepaiksetele, kes paljunevad keskkonnas,
kus vokaalne kommunikatsioon on biootilise vOi antropogeense miira tottu hairitud (Hodl &
Amézquita, 2001; Kaiser & Hammers, 2008; Voituron et al., 2012; Vargas-Salinas &
Amézquita, 2014). Tavaliselt hailitsevad isasloomad tihedas taimestikus ja Shtuti. Seega voib
oletada, et visuaalse kommunikatsiooni puhul on tegu alternatiivse vdi komplementeeriva
suhtlusvormiga keskkonnas, mis soodustab visuaalset signaliseerimist (Amézquita & HodI,
2004). Okoloogilised tegurid, mis vdivad soodustada visuaalsete signaalide evolutsiooni on
nditeks: pdevane elureZiim, sigimispaigas esinev miira, signaalide saatmine kdrgetelt okstelt ja

aposematism (Hodl & Amézquita, 2001; Wells 2007).
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Sageli kasutavad péariskonnalised kombineerunult visaalseid ja akustilisi signaale (Hodl &
Amézquita, 2001; Amézquita & Hdodl, 2004). Niiteks Amazonase piirkonnas levinud lehekonna
Hyla parviceps’i suhtluses on isastevaheline visuaalne kommunikatsioon seotud ennekdike
territoriaalse kditumisega, kus sissetungija lahenemisele jargnev visuaalne signaal on enamjaolt
kombineeritud  akustilise  hiiidega (Amézquita & Hodl, 2004). Kompleksetes
kommunikatsioonisiisteemides voib akustiline komponent kidituda ka kui teavitussignaal,
tombamaks tdhelepanu jargnevale visuaalsele kutsungile (Starnberger et al., 2014). Niiteks on

Staurois parvus kutsung funktsionaalselt seotud sellele jargneva jala raputuse esitlemisega
(Grafe et al., 2012).

Silmatorkavat vérvust, mis esineb ainult ithe soo esindajal (reeglina isasel) on tihti seostatud
sugulise valikuga (Andersson & Simmons, 2006). Sigimisperioodil on Balkani rabakonnal (Rana
arvalis wolterstorffi) vélja arenenud mérkimisvairne keha varvimuutus, mil isased muudavad
oma keha virvi lihikeseks ajaks tuhmikas pruunist eredaks ultraviolet-siniseks. Samal ajal, kui
emased jddvad tuhmikas pruuniks (Ries et al., 2008; Hettyey et al., 2009). Teadlased ei ole
leidnud otsest korrelatsiooni sinise virvuse ereduse ja isaslooma fiiiisilise konditsiooni v4i keha
suuruse vahel (Ries et al., 2008; Hettyey et al., 2009). Katsetes, kus {iks emane on ristatud sinise
virvuse poolest varieeruvate isastega, on leitud, et eredama ultraviolet-sinise kehavirvusega
isase kullestel on suurem tdendosus ellu jddda suure kiskja, nditeks kollaserv-ujuri (Dytiscus
marginaalis), riinnaku korral (Sheldon et al., 2003). On leitud, et korgema kehatemperatuuriga
isased on monevorra sinisemad kui madalama kehatemperatuuriga isased ning ampleksuses
olevatel isastel on kdrgem kehatemperatuur vorreldes mitte paaritunud isastega (Hettyey et al.,
2009). Reproduktsiooni aja haripunktis, kui sigimispaikades on korraga palju konnasid, voib
UV-sinine pulmavérvus olla ka oluliseks sugude-vaheliseks eristamiseks, hoidmaks isaseid

paaritumast teiste isastega (Ries et al., 2008).

Euroopas levinud vesilike (Lissotriton, varasemalt Triturus) kosimiskditumine on kompleksne
kombineering visuaalsetest, keemilistest ja kompivatest signaalidest, mis teeb erinevate
kommunikatiivsete kaitumis-funktsioonide eraldamise raskeks (Halliday, 1974; Denoél et al.,
2001). Kaikidel Lissotriton perekonna liikidel esineb suguline dimorfism, mis on eriti mirgatav
paljunemisperioodil, mil isastel areneb hambuline hari. Pulmatants, millega isane emast

meelitada piitiab, koosneb mitmetest erinevatest liigutustest: isane esitleb oma morfoloogilisi
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nditajaid ehk harja ja kohualust ning sabaliigutuste poolt tekkinud lainetustega stimuleerib emast
paarituma (Halliday, 1974; Treer et al., 2013). Sama populatsiooni erinevate isaste tantsudes ette
tulevad variatsioonid ja esitamise aktiivsus ei ole sealjuures seotud viliste tunnuste
silmapaistvusega ega ka eduga reproduktsioonis ( Cornuau et al., 2014; Cornuau et al., 2015).
Niitvesilikega (Lissotriton helveticus) ldbi viidud katsed niitasid, emased tuginevad partneri
valikul kolmele morfoloogilisele tunnusele, mis on omavahelises positiivses seoses ning iihtlasi
korrelatsioonis keha fiiiisilise konditsiooniga. Need kolm vilist tunnust, millel emase valik
tugineb on: tagajalgade tumedate ujulestade ja hambulise harja suurus ning niitja sabajdtke

pikkus (Cornuau et al., 2014).

Lisaks on monede vesilike litkide puhul visuaalsetel signaalidel oluline roll nii liigisiseses
aratundmises kui ka liikidevahelises eristamises (Secondi et al., 2014; Taylor, 2014).
Pildianaliitisi meetodil pdhinev Alpi vesilike (lchthyosaurus alpestris) ventraalse kehapoole
véarvivordlus on nididanud, et emaste ja isaste silmatorkav vdrv on pigem liigisiseseks

dratundmiseks ja lokaliseerimiseks kui isase kvalideedi hindamiseks (Taylor, 2014).
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2.3. Keemiline komunikatsioon

Keemiline kommunikatsioon on eriti oluline vesikeskkonnas, kus visuaalsed ja akustilised
signaalid on piiratud (Belanger & Corkum, 2009). Suhtlus keemiliste signaalide abil on uuritud
pigem sabakonnalistel. Pariskonnalisi puudutavaid uurimusi on praeguseks veel iisnagi véhe
(Byrne & Keogh, 2007). Sellegipoolest on pdhjust arvata, et esineb olukordi, kus kullesed ja
taiskasvanud pariskonnalised kasutavad suhtluseks vees histi edasi kanduvaid keemilisi signaale
(Belanger & Corkum, 2009). Konnade ja kdrnkonnade kommunikatsioonisiisteemid v&ivad olla
arvatust palju kompleksemad ja erinevate signaalide kombineerimine voib aidata kaasa
informatsiooni paremale edastamisele Okoloogiliselt rasketes tingimustes (Starnberger et al.
2014). Suguliselt dimorfsete nddrmete esinemine kurgualusel/kdlapaunal, mis toodab liigile
omaseid 10hnamolekule ehk feromoone, voimaldab liigisisel &ratundmisel kasutada
kombineeringut visuaalsetest, akustilistest ja keemilistest signaalidest (Pearl et al., 2000;
Starnberger et al., 2014). Uurimuses, mis viidi 1dbi Austraalias elavate konnadega Pseudophryne
bibronii leiti, et emased eelistavad oma liigikaaslaste 10hnaga substraate ja valivad Y-labiirinti
labides raja, mis on mérgistatud kutsuva isase nddrmete sekreetidega. Isased seevastu véldivad
substraate, mis on teise isase lohnaga. Lisaks sellele leiti, et keemilised signaalid mojutavad ka
isasloomade kutsumiskditumist. Tundes emase 10hna hakkasid isased kaks korda rohkem
hidlitsema. Tundes teise isase Iohna liilituti pulmahéélitsuselt iimber territoriaalsele
kaitsehdilitsusele (Byrne & Keogh, 2007). Teises périskonnalisi puudutavas Y-labiirindi
uurimuses jouti samuti jdreldusteni, et isased konnad (Hymenochirus sp.) kasutavad

potentsiaalsete kaaslaste ligimeelitamiseks keemilisi signaale (Pearl et al., 2000).

Vesilike pulmatantsu iiks véga téhtis 0sa on vees lehvitavate liigutustega feromoonide saatmine
oma potensiaalse kaaslase suunas. Feromoonid on olulised partneri ligitombamiseks ja paarituma
innustamiseks (Treer et al., 2013). Lisaks sellele on keemilistel signaalid olulised ka liigisiseses
ja liikide vahelises suhtluses, eristamaks emaseid isastest ja ldhisuguluses olevaid liike
teineteisest (Osikowski, 2012; Treer et al., 2013). Naiteks karpaadi vesilik (Lissotriton
montandoni) ja tdahnikvesilik (Lissotriton vulgaris) on viliste tunnuste jérgi viga erinevad, kuid
geneetiliselt ldhedased sosarliigid, kelle puhul esineb tihti hiibridiseerimist, kui sigimine toimub

samas veekogus. Vaid tihe liigi feromoone sisaldavas akvaariumikatses selgus, et kummagi liigi
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emased eelistasid oma liigikaaslase I6hna (kulutades I6hna allika juures kauem aega). Kui
akvaariumisse pandi korraga kahe liigi feromoonide allikad, siis selgus, et karpaadi vesilikud
eelistasid oma liigikaaslse 10hna, kuid tdhnikvesilikud ei suutnud lohnade vahet eristada
(Osikowski, 2012). Liigisisese kommunikatsiooni uurimiseks 14dbi viidud katsed niitvesilike ja
alpi vesilikega néitasid, et lisades kahe emasega akvaariumisse vett, mis sisaldas isase poolt
sabalehvitamise liigutuse kdigus vabastatud feromoone, hakkasid iiks vdi mdlemad emased
viljendama teineteise suhtes kditumuslikke vastuseid sarnaselt nendega, mida nad véljendaksid

looduslikes sigimistingimustes (LISA 2) (Treer et al., 2013).
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3. Antropogeenne méju ja looduskaitse

Kommunikatsioon on oluline loomade ellujadmiseks ja reproduktsiooniks (Lengagne, 2008;
Hanna et al., 2014). On palju erinevaid faktoreid, mis vdivad vdhendada akustiliselt, keemiliselt
vOi visuaalselt edastatud informatsiooni omastatavust vastuvotja poolt, kellele signaal on
suunatud (Hobel & Gerhardt, 2003; Brumm & Slabbekoorn, 2005; Belanger & Corkum, 2009;
Secondi et al., 2014). Vesikeskkonnas elavatel liikidel soltub visuaalse suhtluse efektiivsus vee
valgustingimustest. Looduslikest vdi antropogeensetest mdjudest tulenevad muutused valguse
labilaskvuses voivad héirida visuaalsete signaalide abil informatsiooni edastamist (Seehausen et
al., 2008; Secondi et al., 2014 ).

Paljud liigid paljunevad heterogeensetes keskkondades, kus reostus ja lahustunud huumushapped
voivad takistada liikide-vahelist dratundmist ja viia hiibridiseerumiseni (Secondi et al., 2014).
Naiteks kahe hiibridiseeruva vesilikuga, tdhnikvesiliku ja niitvesilikuga, tehtud katsed niitasid,
et emased eelistavad oma liigi isaseid pigem puhtas keskkonnas ja seetttu voib oletada, et
liigisisene visuaalne dratundmine oleneb keskkonnast, kus reostus ja lahustunud happed voivad
viia olulise visuaalse informatsiooni kaoni (Secondi et al., 2014). Hibriidid ise on
hiibridiseeruvate liikide emastele enamasti mitteatraktiivsed ja tihti puudub neil kohastumus
kummalegi liigile omasele keskkonnale, mis paneb nad omakorda 6koloogiliselt ebasoodsasse

olukorda (Hobel & Gerhardt, 2003).

Keskkonnas esinevat taustamiira, mis takistab akustilisi kommunikatsioonisiisteeme nimetatakse
keskkonna varjutavaks efektiks (masking) (Brumm & Slabbekoorn, 2005). Néiteks suure
litkluskoormusega autoteede ldheduses summutab miira loomade akustilisi signaale, héirides
seeldabi kommunikatsiooni ja sobiva partneri leidmist (Bee & Swanson, 2007; Lengagne, 2008).
Harilik lehekonn vidhendab liiklusmiira tdttu kutsumise aktiivsust ja mida korgem on miira
amplituud, seda rohkem on kommunikeerumine hiiritud (Lengagne, 2008). Emaste lehekonnade
Hyla chrysoscelis’ vastamine isaste signaalidele hakkab samuti teatud miira taseme juures
langema ning isased muutuvad seelébi emastele raskemini lokaliseeritavateks (Bee & Swanson,

2007).
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Biootilisest vdi antropogeensest miirast héiritud elukeskkonnas voib akustiliselt suhtlevatel
litkkidel vélja kujuneda kditumuslik vastus, aitamaks iile kanda informatsiooni, mis muidu vdib
minna signaali varjutamise tdttu kaduma (Brumm & Slabbekoorn, 2005; Vargas-Salinas et al.,
2014). Naiteks Kanadas kiirtee ddres elavad madalal helisagedusel hailitsevad liigid Lithobates
clamitans ja Lithobates catesbeianus hiitiavad aktiivsemalt siis, kui liitklusmiira on védiksem.
Tdendoliselt seetdttu, et suurendada kommunikatsiooni efektiivsust. Kdrgematel sagedustel
héilitsevate ameerika kdrnkonn (Anaxyrus americanus) ja lehekonn Hyla versicolor seevastu
kutsungi esitamist miira intensiivsuse jargi ei ajasta (Vargas-Salinas et al., 2014). Osad konnad
on voimelised oma kutsungi struktuuri ja sagedust muutma vastavalt keskkonnast tulenevale
taustamiirale (Hanna et al., 2014). Katsed, kus sigimispaigas mangiti kunstlikku miira, niitasid,
et vastuseks hdiringule on Pseudacris crucifer voimeline oma héilitsuse helisagedust vastavalt
lithendama vdi pikendama. Kutsumise helisagedust madaldati koheselt peale miira seiskumist.

Kutsungite rohkust sealjuures taustamiira ei mojutanud (Hanna et al., 2014).
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Arutelu

Kommunikatsioonil on kanda vdga téhtis roll sigimiskditumises. Ldbi erinevate signaalide
edastavad loomad informatsiooni oma liigilisest kuuluvusest, sigimisvalmidusest ja kvaliteedist.
Parasvootme kahepaiksed kasutavad nii akustilisi, keemilisi kui ka visuaalseid signaale selleks,
et leida endale sigimispartner, stimuleerida vastassugupoolt paarituma voOi kaitsta oma
territooriumi samast soost konkurentide ecest (Amézquita & Hodl, 2004; Voiturn et al., 2012;
Treer et al., 2013). Kdige sobivama kaaslase valimiseks ja partneri kvaliteedi hindamiseks on
loomadel vilja kujunenud erinevad paljunemise strateegiad ja signaalide siisteemid (Real, 1990).
Sigimisinvesteeringu olulisust rohutab ka see, et nii emased kui ka isased kaotavad

sigimisperioodil mérgatava osa oma kehakaalus (Lodé et al., 2005).

Parasvootmelistel kahepaiksetel, nagu ka teistel lahksugulistel organismidel, on emastel suurem
investeering sugurakkudesse ja sellest tulenevalt on emane limiteerivaks ressursiks isase
paljunemisele. Isased on sunnitud esitlema sugulisi signaale selleks, et olla emasele
silmapaistvam (Lande, 1980). Mida margatavam on isane ja mida kaugemale tema sugulised
signaalid levivad, seda suurem on tdendosus paaritumiseks (Lodé et al., 2005). Isastel on kaks
peamist strateegiat paljunemiseks: emaste kutsumine sigimispaika, (kasutades selleks kooris
kutsumist, feromoone, visuaalseid signaale), kus emane valib endale partneri ldhtudes sugulistest
signaalidest; vOoi omandades otsija ehk satelliit-isase taktika, paigutades end suurte ja
atraktiivsete isaste ldhedusse, iritades paarituda emastega, kes alfa-isaste kutse peale kohale
tulevad (Humfled, 2008; Starnberger et al., 2014). Satelliit-isase taktika on tulus vdiksematele
ning kehvema fiitisilise konditsiooniga isastele, kelle akustilised signaalid on korge
helisagedusega ja emastele mitte-atraktiivsed. Toendosus, et need isased kutsumise taktikat
kasutades emase poolt valituks osutuksid, on védga viike. Niigi juba kehvas fiisilises
konditsioonis isastel on kasulikum loobuda energeetiliselt kulukast kutsumisest ja omandada
parasiteeriv satelliit-isase taktika (Tejedo, 1992; Humfled, 2008; Voituron et al., 2012). Mdned
isased vdivad kasutada iihel sigimishooajal mdlemat taktikat. Uhelt strateegialt teisele
vahetumine voib olla kasulik tdnu asiinkroonsele saabumisele (Lod¢ et al., 2005). Konkurents
isaste seas (ja seega ka satelliit-isaste arv) on eriti suur sigimisperioodi alguses ja Iopus, sest
emased saabuvad isastest sigimispaika natuke hiljem (ajaline erinevus on suurem Pd&hja-

Ameerikas elutsevatel liikidel) ning lahkuvad sealt peale paaritumist (Hartel et al., 2007).
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Paljunemisperioodi haripunktis on ka emaste tihedus suurem ning sellest tulenevalt vdivad
emased olla sunnitud oma ootusi partneri suhtes langetama, mistottu voivad ka korgema
kutsungi helisagedusega isased emaste poolt valituks osutuda (Real, 1990; Lodé et al., 2005;
Humfeld, 2008).

Akustilised signaalid levivad kiiremini ja kaugemale kui visuaalsed signaalid ja on seetottu viga
tahtsad emaste sigimispaika meelitamisel (Oldham, 1974; Lodé¢ et al., 2005). Suuremad isased ei
vaja kutsumiseks nii palju hapniku ning kaotavad sigimisperioodil viiksematest liigikaaslastest
vihem kehamassi (Voituron et al., 2012). Sellest tulenevalt peavad nad harvemini lahkuma
sigimispaigast, et oma energeetilisi varusid toiduotsingutel taastada (Tejedo, 1992).
Sigimispaigas veedetud aeg on otseselt seotud isase edukusega konkurentsis ja seelébi omavad
suuremad isased suuremat tdendosust reproduktsiooniks (Hartel et al., 2007). Aktiivse
kutsumistegevuse sdilitamine on kiill isastele energeetiliselt kulukas ja halvendab keha
konditsiooni, kuid inaktiivne suhtlus vdhendab paardumise tdendosust (Brepson, et al., 2013;

Penna & Zuiiga, 2014).

Sugulised signaalid nditavad isaste kvaliteeti ja aitavad emastel leida endale kdige sobivam
sigimispartner (Real, 1990). Emastele on atraktiivsemad madala helisagedusega kutsungid, mida
toovad reeglina kuuldavale suuremad ja parema fiiiisilise kehakonditsiooniga isased (Humfeld,
2008; Vargas-Salinas & Amézquita, 2014). Viikestel isastel on kdrgem kutsungi helisagedus ja
seetottu on nende kommunikatsioon vihem héiritud keskkonnas esinevast taustmiirast. Kuna
madalama sagedusega helid on rohkem mdjutatud keskkonna varjutava efekti poolt, siis voib
keskkonnas esinev miira mdjutada emase voimalusi valida endale kdige sobivam partner

kutsungi omadustest ldhutvalt (Vargas-Salinas & Amézquita, 2014).

Lisaks fiitisilisele konditsioonile mdjutavad isase kutsungit veel kdrgus merepinnast, dhu ja vee
temperatuur, kutsuja paiknemine maastikul ning sotsiaalne timbrus, milles signaal véljastatakse
(Bosh & De la Riva, 2004; Lukanov et al., 2014). Seega vodib tulenevalt keskkonnast ja
kudemisveekogu tiiiibist esineda sama liigi erinevatel polulatsioonidel variatsioone nii akustilises
kutsungis kui ka vastuvdtja tundlikkuses signaali teatud omadustele, mis eristavad lihe liigi
kutsungit ldahisuguluses olevate liikide kutsungitest (Hobel & Gerhardt, 2003; Lukanov et al.,

2014) Pikaajalistest kompleksetest keskkonnamdjudest tingitud variatsioonid isoleeritud
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populatsioonide suhtluses voivad viia varajase dialekti arengustaadiumini voi hiibridiseerumiseni

lahisuguluses olevate liikidega (Lukanov et al., 2014).

Kuna hiiiidmine on energeetiliselt viga kulukas ja keskkonnas esineva taustmiira poolt kergesti
mojutatav, kasutavad osad piriskonnalised komplementeeriva suhtlusvormina visuaalset
signaliseerimist (Hodl & Amézquita, 2001; Voituron et al., 2012). Uhe kommunikatsioonivormi
funktsiooni tdielik eristamine teisest on sealjuures raskendatud asjaolust, et liigid kes kasutavad
visuaalset signaliseerimist, kasutavad tavaliselt ka akustilisi signaale (H6dl & Amézquita, 2001;
Amézquita & Hodl, 2004). Niiteks voib akustiline komponent kiituda kui teavitussignaal
tombabaks tdhelepanu jargnevale visuaalsele esitlusele, mis voib muidu signaali vastuvotja poolt
markamatuks jddda (Starnberger et al., 2014; Grafe et al. 2012). Visuaalse signaali esitlejat on
lihntsam tuvastada kui akustilise kutsungi saatjat ja seeldbi voib visuaalne kommunikatsioon

lihtsustada emastel isaste lokaliseerimist (Hodl & Amézquita, 2001; Amézquita & Hodl, 2004).

Sigimisperioodil esinevat virvuse muutust isastel rabakonnadel pruunist erksiniseks, samal ajal
kui emased jddvad pruunikaks, seostatakse ka sugulise signaliseerimisega, kuid erinevalt
kutsungi helisageduse kdrgusest, ei ole leitud otseseid seoseid vérvuse intensiivsuse ning isase
keha suuruse ja fliiisilise konditsiooni vahel (Andersson & Simmons, 2006; Ries et al., 2008;
Hettyey et al., 2009). Kiill on aga leitud, et eredama sinise varvusega isaste jarglastel on suurem
toendosus ellu jddda suure kisklussurve korral. Seega vOib erksinise virvuse intensiivusus olla
signaaliks emasele isase geneetilise materjali kvaliteedist (Sheldon et al., 2003; Hettyey et al.,
2009). Olukorras, kus iihes sigimispaigas on korraga palju rabakonni, voib sinine pulmariiii olla

ka oluline tunnus emaste ja isaste omavaheliseks eristamiseks (Ries et al., 2008).

Kui rabakonnade sinine virvus esineb ainult sigimisajal, siis tdiskavanud isased vesilikud on
emastest viliste tunnuste pohjal tavaliselt eristatavad aastaringselt, kuigi ka neil on suguline
dimorfism eriti margatav sigimisperioodil (Ries et al., 2008; Treer et al., 2013; Taylor, 2014).
Visuaalsete signaalide funktsioon voib olla véga erinev. Nditeks isaste niitesilike hambuline hari
ja niitja sabajitke pikkus vdimaldavad emasel hinnata partneri fiitisilis vormi (Cornuau et al.,
2014). Silmapaistev oranz kdhualune on seevastu vajalik isase lokaliseerimiseks ja liigisiseseks
dratundmiseks (Taylor, 2014). Visuaalsed signaalid on niitvesilikele vajalikud oma liigikaaslaste
eristamiseks teistest liikidest. VVeekogude saastatusest tingitud informatsiooni kadu voib viia

lahisuguluses olevate liikidega hiibridiseerumiseni (Secondi et al., 2014).

20



Hairitud kommunikatsioon ning hiibridiseerumine viivad bioloogilise mitmekesisuse
viahenemisele 14bi geneetilise triivi (Sechausen et al., 2008). Mdistmine, millised liigid ja miks
on antropogeensetest negatiivsetest keskkonnamojudest rohkem voi vdhem hiiritud ning
millised liigid on voimelised inimtekkelise miiraga kohanema, on oluline selleks, et teada, kus ja

kuna on Gige acg rakendada stabiliseerivaid looduskaitsemeetmeid (Lengagne, 2008).

Tuginedes kirjanduslikele allikatele voib viita, et akustiline kommunikatsioon on kdige levinum
suhtlusviis kahepaiksetel (Starnberger et al., 2014). Koik kédesolevas to6s Kkaisitletud
périskonnaliste esindajad  kasutasid akustilisi signaale liigisiseseks ja liikide vaheliseks
kommunikatsiooniks. Toos vilja toodud pariskonnalistest vaid rabakonn, Hyla parviceps ja
Staurois parvus kasutasid volkaalsele suhtlusele lisaks visuaalseid signaale, kusjuures seda just
liigisiseseks suhtlusess (Amézquita & Hodl, 2004; Ries et al., 2008; Grafe et al., 2012). Y-
labiirindi katsed Aafrikas elutsevate piriskonnalistega niditavad, et ka konnad vodivad kasutada
keemilisi signaale potentsiaalsete kaaslaste identifitseerimiseks ja lokaliseerimiseks (Pearl et al.,
2000; Byrne & Keogh, 2007). Koik toos kasitletud vesilikud kasutasid suhtlemiseks korraga
visuaalseid- ja keemilisi signaale, kuid uurimusi, millest voiks jireldada, et vesilikel esineb ka
akustiline kommunikatsioon, selle t66 kiigus ei leitud. Visuaalne- ja keemiline

kommunikatsioon esinesid vesilikel nii liigisiseses kui ka liikide vahelises kommunikatsioonis.

Tulevikus tasuks uurida, kas nende pariskonnaliste liikide emased, kes lidhtuvad partneri
kvaliteedi hindamisel isase akustilistest omadustest, on vodimelised tugeva taustmiiraga
sigimispaigas valima endale samasuguste tunnustega kaaslaseid, nagu nad valiksid loodusliku
miiraga keskkonnas. Vesilike hiibridiseerumisega seotult voiks samuti uurida, kas need
lahisuguluses olevad liigid, kes kasutavad liikide vaheliseks eristamiseks keemilisi signaale, on
voimelised oma liigikaaslasi tuvastama ka reostatud vees, selgitamaks seelébi kas ja kui palju
héirib inimtekkeline keskkonna reostus keemilise kommunikatsiooni abil edastatava info

omastamist.
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Kokkuvote

Parasvootme kahepaiksed sigivad peamiselt kevadel. Isastevahelisest konkurentsist tulenevalt
iseloomustab sigimisperioodi nii morfoloogiliste kui sa kéditumuslike seksuaalsete tunnuste
avaldumine. Efektiivne kommunikatsioon on otseselt seotud eduka paljunemisega. Parasvootme
kahepaiksete kommunikatsioon on kompleksne, koosnedes nii akustilistest, visuaalsetest kui ka
keemilistest signaalidest. Kdige olulisem kommunikatsiooni viis péariskonnalistel (Anura) on
akustiline signaliseerimine. Vokaalseid signaale kasutavad isased oma fiisioloogilise kvaliteedi
nditamiseks ja emaste sigimispaika meelitamiseks. Sabakonnaliste (Caudata) hulka kuuluvatel
vesilikel on peamiseks kommunikatsioonivahendiks keemilised signaalid ehk feromoonid, mille
abil isased stimuleerivad emast sigima ja nditavad oma geneetilist kvaliteeti. Visuaalsed
signaalid on vesilikel olulised pigem liikide-vaheliseks eristamiseks. Pariskonnalistel on
visuaalne kommunikatsioon oluline komplementeeriv suhtlusvorm miirarikkas keskkonnas, kus

akustiline signaliseerimine on héiritud.
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Summary

The function of efective communication in temperate amphibians reproduction

Temperate zone amphibians breed mainly in spring time. The breeding season is characterized
by manifestations in behaviour and morphology because of the intense male-male competition
for mates. Effective communication is essential for successful reproduction. Communication in
temperate amphibians is complex and it includes calling behaviour, visual signaling and
chemical cues. Acoustic signals are the predominant mode of communication in anurans
(Anura). Males emit advertisement calls to attract females and to show their quality. Newts (in
order Caudata) use largely olfactory communication. Male newts use pheromones to show their
genetical quality and to stimulate females. Visual cues are more used by newts for interspecies
identification rather than a direct component of male quality as assessed by females. For
Anurans visual signalling can be an important complementary way to communicate in noisy

habitats where acoustic signals are being masked by the environment.
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Tanuavaldus
Olen viga tdnulik Elin Soometsale, oma juhendajale, kes oli suureks abiks minu

bakalaureusetdd valmimisel. Soovin tidnada ka Riinu Rannapit, kes oli igati toeks oma nou ja

jouga.
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LISA1

Kahepaiksete mitmekesisus erinevates bioomides. Kahepaiksete koguarv, vilja surnud liikide
arv (punane) ja ohustatud liikide arv (oranZz).
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LISA 2

A) Emase kosimiskiiitumine isasega B) Emase kosimiskditumine eksperimendis
3 -
Emane jargneb kosivale isasele Emane jargneb teisele emasele
Spermatofoori véljutamisele eelnev saba puudutamine Teise emase saba puudutamine
. N )

Emane lehvitab sabaga isase suunas Emane lehvitab sabaga teise emase suunas

Lisa 2. Naturaalse ja eksperimentaalse kiditumise vordlus Alpi vesilikel. A) Emase loomulik
kditumine: emane jargneb saba lehvitavale isasele, puudutab isase saba et stimuleerida
spermatofoori viljutamist ja lehvitab oma sabaga, et julgustada isast paaritumist jiatkama. B)
Ekvivalentse emase kditumine eksperimendis: peale seda kui lisati vesi, kus olid isase
paardumise feromoonid, iiritab liks emane jirgneda teisele voi mdlemad emased tiritavad
teinetesele jargneda; jargnev emane katsub regulaarselt teise emase saba; emane lehvitab sabaga
julgustamaks teist emast.

(Treer et al., 2013) doi:10.1371/journal.pone.0056538.9001
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